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内 容 提要 

《 陈 阅 增 普通 生物 学 》 第 3 版 的 修订 按照 普通 生物 学 课程 的 基础 性 ,通论 性 和 人 门 性 的 要 求 ,参考 国外 的 生物 学 教材 ,对 第 2 版 
有 关 章 市 的 内 容 进 行 了 必要 的 增删 ,各 章 都 作 了 不 同 程度 的 修改 ,使 本 书 更 加 符合 普通 生物 学 课程 的 性 质 和 任务 ,更 好 地 适应 广大 
读者 和 教师 的 需要 。- | 

全 书 共 分 7 篇 36 章 ,涉及 细胞 ,动物 的 形态 与 功能 ,植物 的 形态 与 功能 ,遗传 与 变异 ,生物 进化 ,生物 多 样 性 的 进化 ,生态 学 与 动 
物 行为 等 内 容 。 

本 书 具有 较 好 的 广度 和 深度 ,深入浅出 ,可 读 性 强 ,可 作为 生命 科学 类 各 专业 本 科 生 的 教材 ,也 可 供 中 学 生物 学 教师 及 相关 科 
研 人 员 参 考 。 
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并 以 本 书 纪 念 北京 大 学 生物 学 教授 
陈 阅 增 先生 . 


(1915—1996) 





陈 阅 增 先生 


第 3 版 前 言 


《 陈 阅 增 普通 生物 学 》( 第 2 版 ) 在 2005 年 1 月 出 版 后 受到 高 等 学 校生 物 学 教师 
的 重视 和 欢迎 。 北 京师 范 大 学 汞 奕 欣 教授 认为 ,第 2 版 是 一 部 能 较 好 地 体现 陈 阅 增 
先生 编写 思想 并 能 与 时 俱 进 的 普通 生物 学 好 教材 ,值得 向 读者 郑重 推荐 。 清 华 大 
学 、 上 海 交 通 大 学 、 南 京 大 学 等 院 校 采 用 第 2 版 作为 生物 学 课程 的 教材 。 第 2 版 还 
受到 中 学 生物 学 教师 的 关注 ,用 作 教 学 参考 书 ;还 被 有 关 方 面 推 荐 为 中 学 生生 物 学 
“奥赛 "的 首选 参考 书 。2007 年 3 月 ,《 陈 阅 增 普通 生物 学 (第 2 版 ) 被 北京 市 教育 
委员 会 评 为 “2006 年 北京 高 等 教育 精品 教材 "。 出 版 近 4 年 以 来 ,第 2 版 的 累计 印 
数 已 达 14.9 万 册 。 

参加 第 2 版 修订 的 作者 虽然 多 主编 过 本 专业 的 大 学 教材 ,但 大 多 没有 大 学 普通 
生物 学 的 教学 经 验 ,此 前 也 没有 编写 过 普通 生物 学 教材 ,因此 , 书 中 出 现 不 少 的 缺点 
和 错误 。 许 多 老师 和 同学 们 在 使 用 过 程 中 发 现 教材 中 的 缺点 错误 都 及 时 反映 给 我 
们 ,我们 非常 感谢 。 我 们 只 有 在 实践 中 学 习 , 努 力 提高 编写 水 平 。 正 如 我 们 在 第 2 
版 前 言 所 指出 的 ， 一 本 好 的 教科 书 ,往往 需要 经 过 多 次 的 修订 才能 哟 于 完善 ”, 因 
此 ,我 们 在 2006 年 3 月 又 启动 了 第 3 版 的 修订 工作 。 

从 第 1 版 到 第 2 版 ,《 陈 阅 增 普通 生物 学 ) 的 框架 结构 作 了 较 大 的 调整 ,做 到 了 
与 近年 来 国际 普通 生物 学 教学 的 发 展 趋势 接轨 。 第 3 版 修订 的 目的 在 于 使 本 书 更 
en en a eo ep ed 

人 门 性 的 要 求 ,参考 国外 的 生物 学 教材 ,对 有 关 章 节 的 内 容 进行 必要 的 增删 。 使 本 
书 能 更 好 地 适应 广大 读者 和 教师 的 需要 ， 人 
同步 。 

第 2 版 中 的 第 1.3、5 章 基 本 上 是 沿用 陈 阅 增 先 生 第 1 版 的 原稿 。 第 3 版 中 的 这 
3 章 都 在 原 有 的 基础 上 进行 改写 增补 ,其 他 各 章 也 都 作 了 不 同 程度 的 修改 。 第 1 章 
由 葛 明 德 执笔 ,第 2 ~5 章 由 吴 相 钰 执笔 ,其 他 各 章 的 执笔 人 均 同 第 2 版 。 

北京 师范 大 学 彭 变 欣 、. 刘 恩 山 教授 ,四 川 大 学 王 喜 忠 教 授 ,南京 大 学 肖 信 生 、 陈 
建 秀 教授 ,中 国 科学 院 微 生物 研究 所 程 光 胜 研究 员 ,北京 大 学 胡适 宜 \ 汪 劲 武 、 周 曾 
镁 、 任 淑 他、 陈建国 教授 ,上 海 交 通 大 学 的 有 关 同 学 等 对 第 2 Bi Bl 
改 提 出 了 宝贵 的 批评 建议 ,我 们 说 此 致谢 ! 

本 书 第 1 版 没有 前 言 ,因为 该 书 出 版 前 夕 , 陈 阅 增 先生 已 病危 ,所 以 只 由 葛 明 德 
写 了 一 篇 后 记 。 本 次 出 版 ,我 们 将 该 4 后记 》 也 列 在 序言 部 分 ， 人 
来 龙 去 脉 。 

我 们 竭诚 欢迎 广大 教师 和 读者 对 《 陈 阅 增 普通 生物 学 》( 第 3 版 ) 提 出 批评 和 
建议 。 


吴 相 钰 ” 陈 守 良 葛 明 德 
2008 年 11 月 30 日 


我 国 著名 生物 学 家 ,北京 大 学 原生 物 学 系 主任 陈 阅 增 教授 (1915 一 1996 ) 主编 的 
《普通 生物 学 一 一 生命 科学 通论 》 于 1997 年 7 月 出 版 。 本 书 是 第 2 版 ,编写 仍然 遵 
循 第 1 版 的 原则 。 这 里 首先 对 陈 阅 增 教授 和 他 编写 此 书 的 指导 思想 作 简要 介绍 。 

陈 阅 增 1937 年 毕业 于 北京 大 学 生物 学 系 ,1950 年 获 英国 剑桥 大 学 博士 学 位 。 
他 是 一 位 严谨 而 又 勤奋 的 科学 家 ,在 原生 动物 学 、 细 胞 学 等 方面 取得 不 少 重要 成 果 。 
他 是 匡 毛 虫 知 食性 营养 的 发 现 者 。 他 对 村 训 虫 营养 的 研究 堪 称 原生 动物 学 的 一 项 
经 典 性 工作 。 他 和 他 的 学 生 曾 对 四 膜 虫 和 游 仆 虫 的 有 性 生殖 进行 系统 的 细胞 学 研 
究 工 作 ,取得 了 一 些 重 要 研究 成 果 。 他 曾 任 中 国 动物 学 会 副 理 事 长 ,中国 大 百科 全 
书生 物 学 编辑 委员 会 副 主任 教育 部 理科 生物 学 教材 编审 委员 会 主任 等 职 。 

陈 阅 增长 期 在 北京 大 学 生物 学 系 任教 ,1956 年 任 副 系 主任 ,主管 教学 等 业务 工 
作 。 在 长 达 30 年 的 时 间 里 ,他 将 全 部 精力 倾注 于 生物 学 系 的 学 科 建 设 专 业 建设 和 
课程 建设 。“ 文 革 ” 以 后 ,他 于 1978 年 出 任 生 物 学 系 主任 ,着 手 恢复 和 重建 生物 学 系 
各 专业 的 教学 .科研 秩序 。 陈 阅 增 认 为 ,当时 存在 着 一 种 专业 愈 分 愈 细 、 基 础 愈 搞 愈 
窗 的 倾向 ,不 利于 人 才 的 培养 ,因此 力主 " 宽 口 径 , 厚 基础 ”。 他 主张 开设 普通 生物 学 
课程 ,并 把 它 作 为 重点 进行 建设 。 陈 阅 增 关 于 开设 此 课程 和 编写 普通 生物 学 的 思 
想 , 可 以 概括 为 以 下 几 点 : 

1. 生物 界 既 有 极 大 的 多 样 性 ,又 有 高 度 的 统一 性 。 生 物 界 是 一 个 整体 。 在 生 
物 大 分 子 的 结构 与 功能 ,生物 体 的 稳 态 发育 .遗传 .适应 与 进化 等 方面 都 存在 着 对 
生物 界 普遍 适用 的 规律 。 生 命 科学 内 容 丰 富 多 彩 ,是 完整 的 、 系 统 的 知识 体系 。 因 
此 普通 生物 学 应 该 成 为 生物 学 专业 学 生 的 一 门 基础 课 ,一 个 首先 必须 达到 的 知识 

a . 

2. 普通 生物 学 是 一 门 具有 通论 性 质 的 课程 , 它 的 任务 应 该 是 帮助 学 生 了 解 生 
命 科学 的 全 貌 和 获得 普遍 的 规律 性 的 知识 。 这 些 知 识 可 能 是 比较 “古老 ”的 ,也 可 能 
是 比较 新 的 科学 成 果 。 如 果 涉 及 比较 深奥 的 知识 , 则 应 该 进行 深入 浅 出 的 介绍 ,而 
把 详尽 的 论述 留 给 后 续 的 课程 。 

3. 生物 界 是 由 多 个 结构 层次 组 成 的 。 在 各 个 层次 之 间 既 有 自 下 而 上 的 因果 关 
系 , 也 有 自 上 而 下 的 因果 关系 。 在 普通 生物 学 中 既 要 重视 分 子 、 细 胞 层次 的 生物 学 
知识 ,同样 不 可 忽视 宏观 层次 的 生物 学 知识 ,不 能 有 所 偏 废 ,而 要 让 它们 相得益彰 。 

4. 科学 没有 国界 ,生物 学 没有 国界 。 现 代 生 物 学 的 成 就 是 全 人 类 的 共同 财富 。 
20 世纪 90 年 代 以 来 ,国际 上 出 版 的 普通 生物 学 教科 书 , 其 框架 结构 逐步 趋向 一 致 ， 
趋向 稳定 。 共 同 特点 就 是 按 生 物 界 的 结构 层次 来 安排 内 容 , 即 以 分 子 、 细 胞 个体 直 
到 生物 圈 为 序 ,这 是 很 有 道理 的 。 我 们 编写 普通 生物 学 也 应 如 此 。 普 通 生物 学 应 选 
取 那些 最 合适 的 材料 去 说 明生 物 学 的 基本 概念 和 原理 ,而 不 管 这 些 材料 来 自 何方 。 
同时 ,我 们 也 必须 看 到 ,我 国 也 有 一 些 科 学 材料 对 于 说 明生 物 学 重大 问题 很 有 价值 ， 
也 应 该 采纳 。20 世纪 30 年 代 ,我 国 著名 生物 学 家 陈 桢 教授 在 编写 复兴 高 级 中 学 教 
科 书 《生物 学 ) 时 ,援引 中 国 金鱼 的 材料 说 明 人 工 选择 ,效果 极 佳 。 这 个 事例 很 值得 





我 们 学 习 。 

5. 生命 科学 博大 精深 。 要 做 好 普通 生物 学 教材 的 编写 工作 ,应 组 织 几 个 有 广 
博 基础 ,又 学 有 专攻 的 教师 协作 进行 ,这 就 必然 会 遇 到 写作 风格 问题 。 陈 阅 增 认为 ， 
假如 有 一 个 统一 的 体例 ,大 家 都 用 规范 的 现代 汉语 来 写作 ,都 力求 文字 平实 和 明白 
如 话 ,那么 把 大 家 写 的 东西 放 在 一 起 大 体 上 就 是 协调 的 。 在 其 他 方面 个 人 风格 有 差 

蜡 也 就 无 关 大 局 了 。 

《普通 生物 学 一 一 生命 科学 通论 ) 自 1997 年 出 版 以 来 ,到 2004 年 一 共 印 刷 了 16 
次 ,累计 达 22 万 册 。 这 个 数字 说 明 , 这 是 一 本 受到 欢迎 的 比较 好 的 教科 书 。 其 重要 
原因 之 一 ,就 是 主编 有 一 个 好 的 指导 思想 。 这 个 数字 也 说 明了 ,社会 上 确实 需要 这 
样 一 种 类 型 的 教科 书 。 然 而 ,一 本 好 的 教科 书 ,往往 需要 经 过 多 次 的 修订 才能 瑟 于 
完善 。1996 年 10 月 , 当 陈 阅 增 教授 得 知 本 书 即 将 出 版 时 , 曾 明 确 表 示 , 对 于 已 完成 
的 书稿 并 不 满意 ,出 版 后 将 留 下 诸多 遗憾 。 可惜 这 时 他 已 患 晚期 肺癌 ,没有 时 间 去 
做 进一步 的 修改 工作 了 。 

2002 年 ,北京 大 学 生命 科学 学 院 将 修订 《普通 生物 学 一 一 生命 科学 通论 ) 的 工 
作 提 到 日 程 上 来 ,长 远 目标 是 经 过 几 次 修订 ,使 之 成 为 一 本 优秀 教科 书 。 我 们 接受 
学 院 领 导 的 委托 ,按照 陈 阅 增 教授 提出 的 编写 思想 ,进行 了 调整 、 重 写 或 补充 ,经 过 
近 3 年 的 工作 ,第 2 版 的 书稿 已 经 完成 ,即将 交付 出 版 。 为 了 纪念 陈 先生 ,我 们 将 此 
书 定名 为 《 陈 阅 增 普通 生物 学 》。 

第 2 版 和 第 1 版 一 样 ,也 是 按 生物 界 的 结构 层次 从 低 到 高 安排 内 容 。 我 们 参考 
国外 比较 著名 的 同类 教科 书 ,将 总 体 字数 (包括 图 、 表 ) 大体 控 制 在 90 万 左右 ,对 篇 
章 结构 作 了 比较 大 的 调整 。 第 1 版 共计 三 大 部 分 19 章 , 第 2 版 共计 7 篇 36 章 。 有 
些 调整 是 陈 阅 增 教授 生前 就 明确 要 做 的 。 例 如 ,在 第 1 版 中 动物 和 植物 的 结构 与 功 
能 是 在 个 体 生物 学 的 大 标题 下 , 按 功能 将 动物 和 植物 对 照 起 来 论述 的 。20 世纪 七 八 
十 年 代 , 有 一 些 国外 著名 教科 书 也 是 这 样 处 理 的 ,如 S. L. Weinberg 的 Biology :an In- 
quiry into the Nature of Life。 正 如 陈 阅 增 教授 后 来 所 说 ,动物 和 植物 在 细胞 层次 上 存 
在 高 度 的 统一 性 而 在 个 体 层次 上 则 表现 为 重大 的 差异 ,在 教科 书 中 还 是 分 开 来 论述 
为 好 。 现 在 第 2 版 已 经 改 了 过 来 。 有 些 调 整 则 是 根据 生物 学 发 展 的 动向 做 出 的 。 
例如 , 当 人 们 跨 进 21 世纪 时 ,生物 学 完成 了 人 类 基因 组 的 测序 工作 ,这 不 是 基因 组 
研究 的 终结 ,而 是 它 的 开始 。 人 们 不 再 将 基因 的 功能 局 限于 编码 蛋白 质 , 而 是 涉及 
基因 调控 等 重要 领域 ,这 将 使 人 们 对 生命 核心 机 制 的 认识 大 大 向 前 推进 。 为 此 ,我 

. 们 专 设 入 类 基因 组 一 章 ,为 今后 能 及 时 地 反映 有 关 成 就 预 留 了 空间 。 
由 于 第 2 版 在 框架 上 作 了 较 大 的 调整 ,全 书 36 章 中 有 33 章 是 重 写 的 ,第 1,3,5 
这 三 章 则 对 第 1 版 相应 章节 作 了 修订 和 补充 。 
这 一 版 重 写 各 章 的 撰写 人 和 审读 人 如 下 : 
篇 次 | ” 章 次 撰写 人 审读 人 审读 人 所 在 单位 
1 2,4 | 吴 相 钓 | 徐 长 法 | 北京 大 学 生命 科学 学 院 
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3 17 ~19 吴 相 钓 高 信 曾 。 | 北京 大 学 生命 科学 学 院 ， 
4 20 ~24 戴 灼 华 “| 吴 稚 龄 | 北京 大 学 生命 科学 学 院 
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第 1 章 。 
下 生物 界 与 生物 学 ,第 1 版 为 陈 阅 增 、 葛 明 德 编写 ,这 一 版 由 葛 明 德 修订 ， 


周 站 锥 二 间 。 
Tm 第 3 章 细胞 的 基本 形态 结构 与 功能 ,第 1 版 为 陈 阅 增 编 写 ,这 一 版 由 
由 丁 明 二 "区 建 国 审读 。 第 5 章 细 胞 的 分 裂 和 分 化 ,第 1 版 为 陈 赔 增 编写 ,这 一 版 
eee 
他 同仁 生生 感 膨 站 从教 扫 组 织 本 书 的 编写 , 惟 中 和 院士 对 本 书 的 关心 以 及 许多 
术 书 增色 下 特别 要 感谢 上 述 各 位 审读 者 在 百 忙中 对 初稿 提出 许多 宝贵 意见 ,为 
大 量 工作 4。 最后 ,还 要 感谢 高 等 教育 出 版 社 生命 科学 分 社 为 本 书 的 出 版 所 做 的 
由 于 列 是 王 用 编辑 所 付出 的 六 劳 。 
二 2 的 水 平和 能 力 所 限 ,本 书 中 错误 和 不 要 之 处 在 所 难免。 由 多 位 作者 执 
， 轴 多 次 商议 , 编 后 又 进行 统 稿 加 工 ,但 前 后 矛盾 或 呼应 不 到 之 处 仍 可 能 


个 少 。 烙 希 1 
、-。 分 希 读者 、 有 | E ee 
京 大 学 生 全 科学 [和 专家 不 者 蒋 才 , 放 此 现 到 谢 居 1 通讯 地 址 :100871, 北 


吴 相 钰 ” 陈 守 良 葛 明 德 
2004 年 7 月 
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第 工 版 后 记 


《普通 生物 学 一 一 生命 科学 通论 》 即 将 出 版 了 。 这 里 ,首先 对 本 书 主编 ,已 故 著 
名 生物 学 家 陈 阅 增 教授 (1915 年 一 1996 年 ) 和 他 编写 此 书 的 指导 思想 , 作 一 简要 的 
介绍 ,并 藉 此 表达 对 陈 老师 的 怀念 之 情 。 

陈 师 1937 年 毕 Eg 业 于 北京 大 学 生物 学 系 ,1950 年 获 英国 剑桥 大 学 博士 学 位 。 他 
是 一 位 严谨 而 又 勤奋 的 科学 家 ,在 原生 动物 学 、 细 胞 学 等 方面 取得 不 少 重要 研究 成 
果 。 他 是 鞭毛 虫 知 食性 营养 的 发 现 者 。 他 对 杆 训 虫 营 养 的 研究 壤 称 原生 动物 学 的 
一 项 经 典 性 工作 ,获得 国际 原生 生物 学 界 的 高 度 评价 ,被 认为 开辟 了 原生 动物 肉食 
性 营养 的 新 领域 。 

陈 师长 期 在 北京 大 学 生物 学 系 任教 。1956 年 出 任 副 系 主任 ,主管 教学 等 业务 工 
作 。 在 长 达 30 年 的 时 间 里 ,他 将 全 部 精力 倾注 于 生物 学 系 的 学 科 建 设 、 专 业 建设 和 
课程 建设 。“ 文 革 ” 以 后 ,他 于 1978 年 出 任 生物 学 系 系 主任 ,着手 恢复 和 重建 生物 学 
系 各 专业 的 教学 科研 秩序 。 陈 师 觉 察 到 存在 一 种 专业 愈 分 愈 细 、 基 础 愈 搞 傅 窜 的 
倾向 ,他 认为 这 样 不 利于 人 才 的 培养 而 力主 “ 厚 基 础 宽 口径 "。 他 的 这 些 看 法 集中 体 
现在 他 关于 开设 普通 生物 学 课 的 指导 思想 上 。 陈 师 认 为 ,生命 现象 在 高 度 的 多 样 性 
后 面 存 在 着 高 度 的 统一 性 。 生 物 界 是 一 个 整体 ,在 分 子 和 细胞 的 功能 与 结构 ,有 机 
体 的 稳 态 发育、 遗传 .适应 与 进化 等 方面 存在 着 对 生物 界 普遍 适用 的 规律 。 生 命 科 
学 丰富 多 彩 而 又 是 完整 的 系统 的 知识 体系 。 他 为 《中 国 大 百科 全 书 . 生物 卷 》 撰 写 
的 卷首 专文 一 一 生物 学 对 这 些 观点 作 了 系统 的 阐述 。 他 主张 生物 学 系 的 学 生 在 生 
物 学 课程 方面 首先 要 学 好 普通 生物 学 ， ss 
本 书 就 是 在 这 种 思想 指导 下 ,由 陈 阅 增 教授 亲自 主持 编写 的 。 

参加 此 书 编写 的 还 有 一 位 已 故 著名 生物 学 家 张 宗 炳 教授 (1914 年 一 1988 年 ) 。 
他 曾 先 后 获 北 京 大 学 昆虫 学 硕士 学 位 (1936) 和 美国 康 乃 尔 大 学 博士 学 位 (1938)。 
张 师 是 最 早 提出 黏 虫 迁 飞 假说 的 科学 家 之 一 。 他 的 学 术 著作 《昆虫 毒 理 学 》( 1964 ， 
1985 ) 对 我 国 昆 虫 毒 理学 的 发 展 起 了 很 大 的 作用 。 他 和 陈 师 一 样 ,十 分 重视 普通 生 
物 学 的 教学 ,多 次 在 北大 开设 此 课 。1978 年 ,他 和 陈 师 均 已 年 过 花甲 ,再 度 登 上 普通 
生物 学 讲台 ,为 这 门 课 的 建设 贡献 自己 的 力量 。 | 

此 书 编写 ,从 酝酿 到 出 版 ,经 历 了 19 个 年 头 。1978 年 ,北大 生物 学 系 重新 开设 
中 汤 已 久 的 普通 生物 学 。 为 了 适应 教学 的 需要 , 陈 师 组 织 了 几 位 有 志 于 普通 生物 学 
课程 建设 的 教师 编写 了 一 本 普通 生物 学 讲义 。 相 约 经 几 年 教学 试用 后 ,加 以 修改 ， 
争取 作为 教材 出 版 。 这 本 油印 的 普通 生物 学 讲义 即 为 本 书 的 第 一 稿 。 参 加 编写 工 
作 的 有 陈 阅 增 、 张 宗 炳 、. 戴 部 仁 、 葛 明 德 。 从 1988 年 开始 ,以 油印 讲义 为 基础 编写 第 
二 稿 。 陈 师 为 全 书 重 新 制订 了 框架 和 编写 体例 。 在 结构 上 做 了 一 些 重大 的 变动 。 
例如 ,在 第 一 稿 中 ,动物 和 植物 的 结构 和 功能 是 分 开 在 不 同 篇 章 中 人 氢 述 的 ;在 第 二 稿 
-中 ,为 了 突出 此 书 的 通论 性 质 , 将 有 关内 容 按 有 机 体 的 若干 主要 生命 活动 的 功能 统 
一 加 以 编写 。 在 编写 第 二 稿 时 , 张 宗 炳 教授 已 经 谢世 , 戴 芜 仁 教 授 赴 美 做 访问 学 者 ， 
编写 工作 主要 是 由 陈 阅 增 \、 葛 明 德 完成 的 。 为 了 多 保留 一 些 第 一 稿 的 内 容 , 又 力图 





第 1 明 后 计 


多 反映 一 些 新 的 进展 和 宏观 生物 学 方面 的 材料 ,编写 下 来 篇 幅 过 大 ,单单 文字 就 突 
破 了 一 百 万 字 。1991 年 ,为 了 适应 作为 教材 出 版 的 要 求 , 陈 师 主持 了 第 三 稿 的 编写 。 
他 提出 ,插图 是 教材 的 一 个 重要 组 成 部 分 ,应 该 尽量 根据 编写 的 指导 思想 和 特点 , 自 

行 设计 绘制 插图 ,改变 过 去 主要 引用 外 国 同类 书籍 插图 的 做 法 。 编 写 第 三 稿 主 要 做 
了 两 件 工作 ,一 是 压缩 和 修改 ,大 约 压缩 了 三 分 之 一 的 篇 幅 , 二 是 设计 绘制 插图 。 为 


了 完成 此 项 工作 , 陈 师 邀 请 北大 生物 学 系 另 一 位 资深 科学 家 冯 午 教授 参加 编写 工 


作 。 本 书 自行 设计 的 插图 均 出 自 陈 师 和 汉 师 两 位 老 教授 之 手 。 此 时 , 陈 师 已 年 届 八 
秩 , 汉 师 也 是 古稀 老人 。 两 位 老师 的 工作 精神 ,感人 至 深 。 

1996 年 9 月 ,获悉 此 书 第 三 稿 将 于 1997 年 由 高 等 教育 出 版 社 正式 出 版 发 行 。9 
月 25 日 ,我 去 北京 中 日 友好 医院 探望 患 病 住院 的 陈 师 。 老 师 听 到 此 消息 后 十 分 高 
兴 , 并 感叹 生命 科学 的 发 展 十 分 迅速 ,而 本 书 的 编写 工作 未 能 赶 上 学 科 前 进 的 步伐 。 
他 郑重 地 将 本 书 的 出 版 事宜 托付 于 我 。 未 曾 料 到 ， 有 
诀 。1996 年 10 月 5 日, 陈 阅 增 教授 与 世 长 辞 。 

本 书 的 编写 得 到 了 陈 德 明 、 顾 孝 诚 、 陈 章良 、 周 曾 狂 、 陈 守 良 、 翟 中 和 、 王 平 \ 吴 稚 
龄 , 张 易 、 潘 文 石 、 金 宗 渡 和 莱 树 民 等 老师 和 同志 的 大 力 帮助 和 支持 ;高 等 教育 出 版 
社 的 林 金 安 朱 秀丽 、 刘 阜 民 等 同志 为 本 书 的 出 版 付出 了 巨大 的 心血 和 劳动 , 谨 代 表 
本 书 编写 者 对 他 们 表示 衷心 的 感谢 。 


葛 明 德 
1997 年 4 月 于 北京 
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生物 的 特征 

生物 界 是 一 个 多 层次 的 
组 构 系 统 

把 生物 界 划分 为 5 个 界 
生物 和 它 的 环境 形成 相 
互联 结 的 网 络 

在 生物 界 巨大 的 多 样 性 
中 存在 着 高 度 的 统一 性 
研究 生物 学 的 方法 
生物 学 与 现代 社会 生活 
的 关系 
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地 球 , 人 类 的 家 园 一 一 登 月 飞船 所 拍 
摄 的 地 球 照片 





地 球 表 层 空 间 是 生命 的 家 园 。 从 赤道 到 极地 ,从 雨林 到 沙漠 ,到 处 都 有 生 
命 的 踪迹 。 地 球 上 的 生物 有 着 巨大 的 多 样 性 。 支 原 体 (mycoplasma) 是 最 小 的 
单 细胞 生物 ,直径 仅 有 100 nm; 北 美的 一 株 巨 柳 (Sequoia gigantea) 高达 83 m， 
重 达 6167 t。 在 生命 个 体 的 寿命 上 ,细菌 (bacteria ) 一般 每 一 分 钟 分裂 一 次 , 细 
菌 的 寿命 也 就 在 一 分 钟 左右 ;有 人 精确 地 计算 过 一 袜 被 砍伐 的 巨 杉 的 树龄 ,高 
达 3 200 年 。 这 些 巨 杉 被 称 为 "世界 苍 "”。 在 细胞 组 成 上 ,变形 贝 (amoeba) 是 单 
细胞 生物 ,而 我 们 人 则 是 多 细胞 生物 。 复 杂 的 多 细胞 生物 ,其 细胞 是 高 度 分 化 
的 ,而 且 数量 很 大 。 一 位 成 年 人 的 身体 大 约 有 10 个 细胞 。 在 营养 方式 上 ,有 
些 生物 是 自 养 的 ,如 植物 、 藻 类 、 蓝 细菌 ,有 的 则 是 异 养 的 ,如 真菌 细菌、 原生 动 
物 、 动 物 。 

在 横向 上 ,生物 遍布 全 球 ; 在 纵向 上 ,有 生物 存在 的 空间 的 上 下 距离 并 不 
大 。 大 树 最 高 不 过 100 m, 鸟 类 飞翔 最 高 也 不 过 2000 m。 虽 然 在 4000 m 深 的 
海底 仍 有 细菌 存在 ,但 大 多 数 海洋 生物 聚集 在 150 m 深度 以 内 。 在 地 面 以 下 ， 
在 一 些 深 达 2000 m 的 地 下 石油 矿床 中 曾 找到 过 细菌 ,但 一 般 说 来 ,生物 只 局 限 
在 50 m 以 内 的 土 层 中 。 由 此 可 见 , 生 物 主要 分 布 在 大 气 圈 的 下 层 、 水 圈 的 上 
层 , 以 及 和 它们 相 接 触 的 岩石 圈 的 表层 。 它 们 组 成 了 一 个 存在 有 生物 的 地 理 


图 一 一 生物 圈 (biosphere ) 。 


生活 在 生物 圈 中 的 生物 ,有 500 万 种 以 上 ,它们 之 间 有 或 近 或 远 的 亲缘 关 
系 ,它们 和 环境 之 间 有 错综复杂 的 相互 作用 。 生 物 学 的 研究 对 象 是 具有 高 度 复 
杂 性 、 多 样 性 和 统一 性 的 生物 界 。 
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所 有 的 生物 体 都 是 非 色 质 的 。 它 们 是 由 不 同 的 并 
各 具 特 定 功能 的 部 分 组 成 的 系统 。 这 是 自然 界 最 复杂 
的 系统 。 我 们 通过 介绍 生物 的 共同 特征 来 回答 什么 是 
生命 的 问题 。 

1. 特定 的 组 构 

生物 的 第 一 个 基本 特征 就 是 它 的 组 构 (organiza- 


tion) 是 以 细胞 (cell) 作为 基本 单位 。 生 物体 是 由 细胞 : 


组 成 的 。 细 胞 由 一 层 质 膜 包 被 。 质 膜 将 细胞 与 环境 分 
隔 开 来 ,并 成 为 它 与 环境 之 间 选 择 性 地 进行 物质 与 能 
量 交 换 的 关口 。 在 化 学 组 成 上 ,细胞 与 无 生命 物体 的 
不 同 在 于 ,在 细胞 中 除了 含有 大 量 的 水 (50% 以 上 ) 
外 ,含有 种 类 繁多 的 有 机 分 子 , 特 别 是 起 关键 作用 的 生 
物 大 分 子 : 核 酸 , 看 白质 ,多 糖 , 脂 质 。 由 这 些 分 子 构成 


的 细胞 是 结构 异常 复 杂 且 高 度 有 序 的 系统 ,在 一 个 细 . 


胞 中 可 以 进行 生命 所 需要 的 全 部 基本 新 陈 代谢 活动 。 
在 多 细胞 生物 中 ,高 度 分 化 的 细胞 除了 基本 的 新 陈 代 
谢 活动 外 ,还 各 有 特定 的 功能 。 整 个 生物 体 的 生命 活 
动 有 赖 于 其 组 成 细胞 的 功能 的 整合 。 

2. 新陈代谢 

在 生活 的 生物 体 和 细胞 内 ,存在 着 无 休止 的 化 学 
变化 ,一 系列 的 酶 促 反 应 组 成 复杂 的 反应 的 网 络 。 这 
些 化 学 反应 的 总 和 称 为 新 陈 代谢 ( metabolism) 。 所 有 
生物 都 要 从 外 部 捕获 自由 能 来 驱动 化 学 反应 。 自 养生 
物 从 太阳 光 获 取 能 量 ,利用 简单 的 原料 去 合成 自身 复 
杂 的 有 机 分 子 。 蜡 养生 物 从 食物 中 获得 能 量 。 这 些 食 
物 是 其 他 生物 合成 的 有 机 物质 。 异 养生 物 将 食物 加 以 
分 解 ,释放 出 其 中 的 能 量 ;并 将 分 解 形成 的 小 分 子 作为 
合成 自身 生物 大 分 子 的 原料 。 在 生物 体内 随 着 每 一 次 
能 的 转换 ,总 有 一 些 自由 能 转变 为 热 , 一 些 富 含 自由 能 
的 大 分 子 转变 为 简单 的 代谢 废物 ,从 而 使 系统 的 无 序 
性 增加 。 因 此 ,生物 体 和 细胞 要 维持 其 内 部 的 新 陈 代 
谢 就 需要 不 断 地 和 环境 进行 能 量 和 物质 的 交换 。 生 物 
体 是 一 个 开放 的 系统 。 

新 陈 代谢 的 每 一 个 反应 环节 是 化 学 反应 ,遵循 化 
学 规律 。 但 在 整体 上 又 突显 出 生命 的 属性 ,如 它 是 自 
主 进行 的 ,并 能 不 断 更 新 自己 。 

3. 稳 态 和 应 激 性 

生物 体内 新 陈 代 谢 所 需要 的 物理 、 化 学 条 件 ( 如 温 
度 .pH 等 ) 被 限制 在 一 个 很 窑 的 幅度 之 内 。 生 物体 具 


有 许多 调节 机 制 ,用 来 保持 内 部 条 件 的 相对 稳定 ,并 且 
在 环境 发 生 某 些 变化 时 也 能 做 到 这 一 点 。 这 个 特性 称 
为 稳 态 (homeostasis) 。 例 如 , 当 某 种 细胞 成 分 制造 得 
过 多 时 ,产生 它 的 过 程 就 会 关闭 ; 当 细胞 中 能 量 的 提供 
不 足 时 ,释放 能 量 的 过 程 就 会 加 强 。 

生物 体内 或 体外 物理 或 化 学 变化 ,如 温度 .压力 的 
变化 ,光线 的 颜色 和 强度 的 变化 ,土壤 ,水 中 化 学 成 分 
的 变化 等 ,都 可 能 对 生物 产生 影响 。 生 物体 能 感受 这 
些 变化 (刺激 ) 并 做 出 有 利于 保持 其 体内 稳 态 ,维持 生 
命 活动 的 应 答 , 称 为 应 激 性 (irritability)。 生 物 界 有 多 
种 多 样 感受 刺激 和 作出 反应 的 机 制 。 

4. 生殖 和 遗传 

任何 一 种 生物 个 体 都 不 能 长 久 存活 。 它 们 通过 生 
殖 (reproduction) 产 生子 代 使 物种 得 以 延续 。 子 代 具 有 
和 末代 相似 的 性 状 称 为 遗传 (heredity) 。 生 物 界 有 多 
种 生殖 的 模式 。 细 菌 这 样 的 单 细胞 生物 用 分 裂 成 两 个 
子 细胞 的 方式 生殖 。 大 多 数 生 物 是 通过 一 种 特 化 的 生 
殖 细胞 进行 生殖 。 无 论 娜 一 种 模式 ,都 必须 将 全 部 遗 
传 信息 通过 细胞 从 亲 代 传递 到 子 代 。 生 殖 和 遗传 的 核 
心机 制 是 DNA 的 自我 复制 。DNA 所 携带 的 遗传 信 


息 , 沿 着 DNA 一 RNA 一 蛋白 质 的 途径 ,表达 为 性 状 ,从 


而 使 亲 代 性 状 重 现 于 子 代 。 

5， 生 长 和 发 育 

某 些 无 生命 物体 也 能 “生长 ” ,例如 ,在 食盐 的 过 
饱和 溶液 中 可 以 形成 食盐 晶体 , 当 更 多 的 盐 从 溶液 中 
析出 时 ,晶体 会 “生长 ”。 这 是 同类 物质 的 聚集 。 生 物 ， 
的 生长 (growth) 是 细胞 体积 或 者 数量 的 增长 。 从 生物 
体 吸收 的 营养 物 转化 为 细胞 的 组 分 ,中 间 发 生 了 一 系 
列 的 变化 ,而 且 是 在 精确 调控 下 完成 的 。 发 育 ( devel- 
opment) 是 和 生长 密切 相关 的 过 程 , 在 多 细胞 生物 的 生 
活 史 中 , 发 生 了 一 系列 结构 和 功能 的 变化 ,包括 组 织 器 


” 官 的 形态 建成 ,性 成 熟 , 豪 老 等 。 发 育 也 是 一 种 被 精确 


调控 的 程序 性 变化 过 程 。 
6. 进化 和 适应 
在 生殖 过 程 中 ,遗传 物质 往往 会 发 生 重组 和 突变 ， 
使 亲 代 和 子 代 以 及 子 代 不 同 个 体 之 间 出 现 变异 。 突 


变 , 漂 变 、 基 因 流 、 非 随机 交配 和 选择 使 生物 种 群发 生 


进化 (evolution) , 按 达 尔 文 的 概念 ,进化 是 “有 饰 变 的 
传代 ”( descent with modification ) 。 选择 使 生物 一 代 代 
愈益 适应 它 所 处 的 环境 。 当 我 们 说 一 个 生物 对 环境 是 
适应 的 , 指 的 是 这 种 生物 和 它 具 有 的 某 些 遗传 性 状 提 
高 了 它 在 特定 环境 中 生存 和 生殖 的 能 力 。 进 化 是 生物 


学 中 一 个 重要 的 基本 概念 ,我们 将 借助 这 个 概念 对 生 
物 界 的 多 样 性 、 统 一 性 和 适应 性 做 出 合理 的 解释 。 

上 面 的 叙述 并 没有 穷尽 生物 的 特征 ,但 是 它 已 经 
可 以 用 来 区 分 生物 和 非 生 命 物体 。 综 观 这 些 特征 , 生 
命 (life) 只 能 是 生物 体 和 细胞 这 个 复杂 系统 ,而 不 是 其 
中 的 任何 一 种 组 分 的 运动 形态 和 属性 。 我 们 可 以 用 这 
些 特征 来 说 明 一 条 狗 和 一 块 石头 的 不 同 到 底 在 哪里 。 
问题 出 在 病毒 ( virus) 上。 病毒 由 蛋白 质 和 核酸 ( DNA 
或 者 RNA) 组 成 ,由 于 没有 实现 新 陈 代谢 所 必需 的 基 
本 系统 ,自身 不 能 复制 。 但 是 当 它 接触 到 宿主 细胞 时 ， 
便 脱 去 蛋白 质 外 套 , 它 的 核酸 (基因 ) 侵 人 宿主 细胞 
内 ,借助 后 者 的 复制 系统 ,按照 病毒 基因 的 指令 复制 新 
的 病毒 。 今 天 ,许多 生物 学 家 认为 病毒 是 处 于 生命 与 
非 生命 物体 的 交叉 区 域 的 存在 物 。 



















人 SE 
生物 界 的 复杂 性 ,首先 表现 在 它 是 一 个 多 层次 的 
组 构 系 统 。 每 一 个 层次 都 建筑 在 下 一 个 层次 之 上 。 总 
共有 11 个 组 构 层 次 构成 一 个 有 序 的 阶层 。 这 些 层次 
是 :生物 大 分 子 、 细 胞 器 、 细 胞 组织 器官、 系统 、 个 体 、 
种 群 、 群 落 . 生 态 系统 (图 1.1)。 

个 体 (individual ) 是 在 自然 界 能 独立 存在 的 基本 
的 生命 单位 ,而 它 绝 不 是 孤立 的 存在 物 。 在 一 个 地 区 ， 
一 群 互 交 繁殖 的 同 种 个 体 ,构成 种 群 (pepulation ) 。 一 
个 物种 可 以 有 许多 种 群 ,它们 分 别 生 活 在 不 同 地 区 。 
种 群 之 间 ,由 于 地 理 隔 离 而 没有 基因 交流 ,由 于 环境 的 
差异 和 长 期 隔离 ,其 中 一 些 种 群 可 能 发 展 成 亚 种 ,甚至 
变 成 新 的 物种 。 可 见 ,种 群 是 物种 存在 的 单位 、 繁 殖 的 
单位 和 进化 的 单位 。 在 一 个 地 区 ,不 可 能 只 有 一 个 物 
种 的 种 群 ,而 同时 存在 多 个 物种 的 种 群 。 在 一 定 空 间 
里 ,多 种 生物 种 群 的 集合 体 称 为 群落 (community) 。 群 
落 并 不 是 任意 物种 的 随机 组 合 。 生 活 在 同一 群落 中 不 
间 物 种 种 群 之 间 相 互 制约 又 相互 依存 。 群 落 就 是 各 个 
物种 适应 当地 环境 并 彼此 适应 的 产物 。 群 落 和 它 的 环 
境 密 不 可 分 。 我 们 不 能 想象 在 内 蒙古 草原 会 出 现 西 双 
版 纳 的 热带 雨林 ,在 长 江 三 角 洲 会 出 现 可 可 西里 的 高 
寒 背 原 。 在 一 定 的 空间 内 生物 成 分 和 非 生物 成 分 通过 
能 量 流动 和 物质 循环 而 构成 相互 依赖 又 相互 制约 的 生 
态 系统 (ecosystem) 。 地 球 上 有 许多 大 大 小 小 的 生态 
系统 。 怕 波 萝 澜 的 郡 阳 湖 是 一 个 生态 系统 ,长 白山 的 
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1.2 生物 界 是 一 个 多 层次 的 组 构 系统 
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图 1.1 地 球 上 的 物质 组 织 起 来 形成 一 个 多 层次 的 结构 系统 


原始 森林 是 一 个 生态 系统 ,一 个 小 小 的 池塘 也 是 一 个 
生态 系统 。 生 态 系统 是 地 球 表面 自然 界 的 基本 单位 。 
地 球 上 所 有 生态 系统 的 总 和 就 是 生物 圈 ( biosphere ) 。 
它 也 是 最 大 的 生态 系统 。 

我 们 可 以 继续 以 个 体 为 起 点 , 自 上 而 下 地 考察 个 
体 以 下 的 各 个 层次 。 个 体 可 以 是 由 一 个 细胞 所 组 成 ， 
也 可 以 由 多 个 细胞 所 组 成 。 我 们 人 体 就 是 一 个 复杂 的 
多 细胞 生物 体 。 在 多 细胞 生物 体 下 面 的 一 个 层次 是 器 
官 系统 。 在 本 书 第 6 章 中 将 讲 到 人 体 至 少 可 以 分 为 
11 个 系统 (system ) 。 它 是 由 若干 个 相关 器 官 (organ ) 
组 成 的 能 完成 特定 功能 的 系统 。 例 如 神经 系统 由 脑 、 
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次 人 角 以 及 分 别 与 之 相连 的 脑 神经 和 疹 神 经 组 成 (参见 
图 6. 10i) 。 神 经 系统 的 功能 是 调节 各 器 官 各 系统 ,使 
它们 协调 一 致 形成 一 个 整体 。 脑 就 是 神经 系统 的 一 个 
重要 器 官 ( 参 见 图 13. 10)。 在 显微镜 下 观察 脑 的 切 
片 ,可 以 看 到 它 是 由 神经 细胞 (神经 元 ) 和 对 神经 细胞 
起 支持 作用 的 胶 质 细胞 交织 形成 的 网 络 ,这 就 是 神经 
组 织 。 组 织 (tissue) 是 由 一 种 或 几 种 细胞 结合 起 来 的 
` 细胞 群 , 人 体 中 除了 神经 组 织 外 ,还 有 上 皮 组 织 、 结 缔 
组 织 、 肌 肉 组 织 等 。 

提 到 神经 元 (参见 图 13.1) ,我 们 就 接触 到 生物 体 
组 构 的 基本 单位 一 一 细胞 。 在 多 细胞 生物 体 中 有 许 许 
多 多 不 同类 型 的 细胞 ,它们 各 自 有 特定 的 形态 和 功能 ， 
又 具有 统一 的 结构 模式 。 以 动物 细胞 为 例 , 它 的 最 外 
面 是 细胞 膜 , 称 为 质 膜 。 质 膜 内 为 细胞 质 , 其 中 有 各 种 
各 样 的 细胞 器 (organelle) ,如 核 、 线 粒 体 、 内 质 网 、 核 糖 
体 、 溶 酶 体高 尔 基体 等 (参见 图 3.4) 。 每 一 种 细胞 器 
都 有 自己 特定 的 功能 。 例 如 ,线粒体 是 细胞 进行 呼吸 
作用 的 处 所 ,是 细胞 的 动力 站 。 


在 细胞 和 细胞 器 下 面 ,我们 到 了 生物 界 组 构 阶 层 


中 最 后 一 个 也 是 相当 重要 的 层次 ,分 子 层次 。 生 物体 
的 化 学 成 分 不 同 于 无 生命 物体 之 处 在 于 , 它 包 含有 多 
种 有 机 化 合 物 ,特别 是 核酸 、 蛋 白质 等 生物 大 分 子 (bi- 
omacromolecule) 。 例 如 核酸 ,它们 的 相对 分 子 质量 ( 旧 
称 分 子 量 ) 很 大 , 堪 称 为 自然 界 中 相对 分 子 质量 最 大 的 
化 合 物 。 它 们 由 许多 小 的 单 体 分 子 聚 合 而 成 ,在 生命 
活动 中 有 重要 作用 。 脱 氧 核 糖 核酸 (DNA ) 即 为 遗传 
物质 ,遗传 信息 就 编码 在 DNA 长 链 中 核 萌 酸 的 排列 顺 
序 上 。 

在 从 生物 大 分 子 到 生态 系统 连续 的 阶层 两 端 ,还 
可 以 向 外 延伸 ,例如 可 以 从 分 子 向 下 延伸 到 原子 ,从 生 
态 系 统 向 上 延伸 到 地 球 , 等 等 。 但 它们 已 经 不 属于 生 
物 界 了 。 由 此 可 见 , 生 物 界 组 构 层 次 是 物质 结构 层次 
的 一 个 特定 的 片断 。 这 个 片断 也 就 确定 了 生物 学 的 研 
究 对 象 和 范围 。 





生物 物种 的 数量 很 大 。 已 知 生活 的 生物 物种 约 
有 200 万 种 ,已 经 绝 灭 的 物种 估计 至 少 有 1500 万 种 ， 
两 者 相 加 就 有 1700 万 种 了 。 这 些 物 种 在 形态 构造 、 
生活 习性 营养 方式 生殖 方式 等 方面 彼此 都 有 所 不 
同 。 研 究 生 物 , 首先 就 要 对 物种 恰当 地 予以 命名 和 


分 类 。 

猴 、 猿 、 闷 、 蝇 等 普通 名 词 ,在 日 常生 活 中 是 常用 
的 。 但 同一 个 名 称 往往 可 能 包含 多 个 物种 ,而 同一 
物种 可 能 有 多 个 名 称 ,因此 生物 学 家 需要 制定 统一 
的 准确 的 学 名 。18 世纪 瑞典 植物 学 家 林 奈 (Carl von 
Linn6,1707 一 1778 )( 图 1.2) 制 定 了 双 名 法 (binomial 
nomendature) ,用 两 个 拉丁 名 作为 物种 的 学 名 ,第 一 
个 名 字 是 属 名 ,第 二 个 名 字 是 种 名 ,例如 家 猫 的 学 名 
是 Felis catus。Felis 是 属 名 ,catus 是 种 名 。Felis 属 还 
包括 其 他 一 些 动物 ,如 欧洲 野猫 ,学 名 是 Felis silves- 
tris, 沙 猫 Felis margarite, 从 林 猫 Felis chaus 等 。 我 们 
人 的 学 名 Homo sapiens 便 是 林 奈 制定 的 , Homo 是 人 
属 ， sapiens 是 智慧 的 意思 ,所 以 Homo sapiens 可 以 译 
为 智 人 。 





图 1.2 林 奈 ( 引 自 Newman,1924) 


生物 学 将 每 一 个 物种 分 到 一 个 多 级 的 分 类 系统 中 
去 。 每 一 级 称 为 一 个 分 类 阶 元 (category)。 有 7 个 基 
本 阶 元 : 界 (kingdom ) \、 门 (phylum)、 纲 (class)、 目 (or- 
der) \ 科 (family)、 属 (genus)、 种 (species)。 当 7 个 阶 
元 不 够 用 时 ,可 以 在 某 一 阶 元 下 再 增加 一 个 阶 元 ,如 在 
目 以 下 增加 一 个 亚 目 (suborder) ;也 可 以 在 某 一 阶 元 上 
增加 一 个 阶 元 , 如 在 科 之 上 增加 一 个 超 科 
(superfamily ) 。 

界 是 最 大 的 分 类 阶 元 。200 多 年 前 , 林 奈 把 所 有 
生物 分 为 两 大 界 :植物 界 和 动物 界 。1886 年 海 克 尔 
(E. Haeckel) 主张 增加 一 个 原生 生物 界 。 到 了 20 世纪 


60 年 代 , 人 们 日 益 感 到 ,很 难 再 将 细菌、 蓝 细菌 和 真菌 | 
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纳 人 植物 界 。1967 年 生态 学 家 惠 特 克 (R. H. Whittak- 
er) 提 出 新 的 五 界 系统 。 这 五 界 是 :原核 生物 界 ( Mon- 
era) .原生 生物 界 ( Protisia) 、 真 菌 界 (Fungi) 、 植 物 界 
(Platae) 和 动物 界 (Animalia) (图 1.3)。 

细菌 ( bacteria ) 和 蓝 细 菌 ( cyanobacteria ) 都 是 单 细 
胞 生物 。 细 菌 和 蓝 细菌 的 细胞 和 其 他 四 界 生物 的 细胞 
有 很 大 的 差别 。 它 们 的 染色 体 是 一 个 环 状 的 DNA 分 
子 , 没 有 核 膜 ,也 没有 其 他 具 膜 的 细胞 器。 我 们 将 这 种 
类 型 的 细胞 称 为 原核 细胞 ( prokaryocyte) 。 与 之 相对 
照 的 ,其 他 生物 的 细胞 ,其 染色 体 由 DNA 分 子 、 组 蛋白 
和 其 他 蛋白 质 组 成 ,有 双 层 核 膜 ,细胞 内 有 多 种 具 膜 的 
细胞 器 ;如 线粒体 、 高 尔 基 体 等 ,这 就 是 真 核 细 胞 (eu- 
karyocyte) 。 从 细胞 结构 上 看 ,植物 的 细胞 和 动物 细胞 
十 分 相似 ,而 和 细菌 、 蓝 细菌 的 细胞 相差 其 大 。 把 细 
菌 、 蓝 细菌 从 植物 界 中 分 出 来 , 另 立 一 个 原核 生物 界 是 
有 道理 的 。 


原核 生物 界 原 生生 物 界 ”植物 界 “真菌 界 ”动物 界 





最 早 的 生物 


真 细菌 ”上古 细菌 真 核 生 物 


(b) 


最 早 的 生物 


图 1.3 生物 界 五 界 系统 (a) 和 三 域 分 类 方案 (b) 


1.3 把 生物 界 划分 为 5 个 界 到 


取 来 一 滴 湖 水 ,在 显微镜 下 观察 ,会 看 到 许多 单 
细胞 生物 。 除 了 属于 原核 生物 界 的 蓝 细菌 以 外 ,有 
许多 单 细胞 的 真 核 生物 。 它 们 属于 第 二 个 界 ,原生 
生物 界 。 原 生生 物 包 括 原生 动物 (protozoans) 和 藻类 
(algae) 。 原 生动 物 和 动物 一 样 ,用 吞咽 的 方式 以 其 
他 生物 如 藻类 和 细菌 为 食 。 藻 类 通过 光合 作用 制造 
食物 。 大 多 数 藻类 是 单 细胞 的 ,也 有 一 些 多 细胞 的 
藻类 。 后 者 的 生物 体 虽 然 由 多 个 细胞 组 成 ,但 它们 
很 少 分 化 ,细胞 类 型 比较 简单 ,它们 和 单 细胞 藻类 更 
为 接近 ,而 和 植物 相差 较 大 ,一 些 生 物 学 家 主张 , 仍 
归属 原生 生物 界 。 

植物 界 真菌 界 和 动物 界 都 是 多 细胞 的 真 核 生 
物 。 营 养 方式 的 差别 将 这 三 个 界 区 别 开 来 。 植 物 
的 细胞 中 含有 叶绿体 ,能 进行 光合 作用 制造 食物 。 
它们 的 细胞 有 坚固 的 细胞 壁 。 本 书 图 29. 12 所 示 
为 一 种 真菌 一 一 蘑 兹 的 生活 史 , 它 的 子 实体 固着 在 
地 面 上 , 它 的 细胞 也 有 细胞 壁 ,很 像 是 植物 。 然 而 ， 
真菌 没有 叶绿体 ,不 能 进行 光合 作用 。 在 蘑菇 子 实 
体 下 面 的 土壤 中 分 布 着 蘑菇 的 菌 丝 体 ,这 些 菌 丝 分 
小 水 解 酶 到 体外 ,将 已 经 死去 的 生物 遗体 中 的 复杂 
的 生物 大 分 子 分 解 成 较 小 的 分 子 , 并 吸收 为 自身 的 
营养 素 。 植 物 和 真菌 的 营养 方式 完全 不 同 ,解剖 结 
构 也 不 相同 ,将 它们 分 属 两 个 不 同 的 界 也 是 有 根据 
的 。 动 物 是 第 三 种 多 细胞 真 核 生物 ,和 真菌 一 样 ， 
动物 细胞 没有 叶绿体 ,不 能 进行 光合 作用 ,是 异 状 
的 生物 。 它 不 像 真菌 那样 用 吸收 方式 ,而 是 用 吞食 
方式 获得 营养 。 真 菌 的 子 实体 着 生 在 地 面 或 者 树 
于 上 ,而 动物 能 自由 地 运动 。 此 外 ,动物 不 像 植物 
和 真菌 那样 有 坚固 的 细胞 壁 。 

在 过 去 20 年 中 ,通过 比较 各 种 各 样 原核 生物 的 基 
因 组 ,生物 学 家 已 区 分 出 了 原核 生物 的 两 个 主要 分 支 ; 
细菌 和 古 细菌 ( archaea) 。 虽 然 它们 具有 共同 的 原核 
细胞 的 结构 ,但 是 在 许多 结构 、 生 物化 学 和 生理 学 特性 
上 它们 是 有 区 别 的 。 一 些 生物 学 家 提出 ,应 把 生物 界 
分 成 三 个 域 ( domain ) , 即 真 细菌 域 ( Bacteria) 、 古 细菌 
域 ( Archaea) 、 真 核 生物 域 (Eakarya) 。 

目前 ,五 界 系统 已 为 国际 上 普通 生物 学 类 型 的 教 
科 书 所 普遍 采用 。 三 域 分 类 也 为 多 数 生物 学 家 所 认 
可 ,但 对 一 些 问题 ,如 原生 生物 如 何 划 界 还 有 争论 。 许 
多 植物 学 家 认为 ,藻类 和 植物 都 是 自 养 的 真 核 生 物 ,村 
物 来 自 于 藻类 ,它们 形成 一 个 比较 自然 的 类 群 。 他 们 
主张 将 藻类 划 归 植物 界 。 
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生态 系统 就 是 在 一 定 空间 中 共同 栖 居 着 的 所 有 生物 
与 其 环境 之 间 由 于 不 断 地 进行 物质 循环 和 能 量 流动 而 
形成 的 统一 整体 。 在 所 有 生态 系统 中 ,通常 都 具有 上 
述 5 个 界 的 生物 ,它们 分 别 担当 着 生产 者 、 消 费 者、 分 
解 者 的 角色 。 生 态 系统 中 的 非 生物 环境 则 包括 参与 系 
统 物质 循环 的 多 种 无 机 元 素 和 化 合 物 、 气 候 条 件 及 其 
他 物理 条 件 , 如 温度 .日 照 , 气 压 、 降 水 等 。 

植物 、 藻 类 、 蓝 细菌 及 光合 细菌 能 捕获 太阳 能 ,3 
过 光合 作用 利用 来 自 空气 中 的 C0, 和 水 制造 有 机 物 。 
这 些 自 养生 物 为 生态 系统 提供 了 食物 和 人 能量。 它们 是 
生态 系统 中 的 生产 者 (producer)。 

象 . 康 鹿 、 牛 、 马 以 及 许多 吃 植物 的 昆虫 等 动物 都 
是 以 植物 或 植物 的 某 些 产物 如 花蜜 作为 食物 。 黑 独 
猩 、 鼠 、 赠 更 等 动物 主要 吃 植物 性 食物 ,但 也 吃 某 些小 
的 动物 。 黑 猩猩 能 捕捉 比 它 小 得 多 的 猴 为 食 。 虎 、 狼 、 
秃 座 、 蛇 等 食肉 动物 以 其 他 动物 为 食 。 它 们 是 生态 系 
统 中 的 消费 者 ( consumer) 。 

极 大 多 数 异 养 的 细菌 和 全 部 真菌 能 分 泌 水 解 酶 到 
它 所 在 的 环境 中 ,将 那里 复杂 的 有 机 物 分 解 成 简单 的 
有 机 物 ,作为 自身 的 食物 和 能 量 来 源 。 细 菌 和 真菌 可 
能 是 腐生 的 ,其 分 解 对 象 为 已 经 死去 的 生物 遗留 下 来 
的 有 机 物 ; 也 可 能 是 寄生 的 ,它们 生活 在 活 的 动 植物 体 
内 ,其 分 解 对 象 是 宿主 的 组 成 成 分 。 细 菌 .真菌 作为 复 
杂 有 机 物 的 分 解 者 ( decomposer) 在 生态 系统 中 起 着 重 
要 作用 。 如 果 没 有 它们 , 动 植物 尸体 将 会 堆积 成 灾 , 物 
质 不 能 循环 ,生态 系统 将 走向 毁灭 。 

生态 系统 中 生物 成 员 之 间 最 主要 的 联系 是 营养 关 
系 。 它 们 通过 这 种 联系 而 形成 食物 链 (food chain) 。 
植物 一 蝴蝶 一 靖 妈 一 蛙 一 蛇 一 庆 就 是 习 见 的 一 种 食物 
链 。 一 个 生态 系统 中 不 止 一 个 食物 链 。 这 些 食物 链 彼 
此 交错 联结 而 成 食物 网 (food web) 。 本 书 图 35. 2 为 
一 个 生态 系统 的 简化 了 的 食物 网 。 我 们 可 以 把 生物 与 
环境 的 关系 再 加 进去 ,食物 网 就 变 成 更 为 复杂 的 生物 
与 环境 相互 联结 的 网 络 。 正 是 生态 系统 中 这 种 生物 与 
环境 的 相互 作用 ,使 生态 系统 具有 两 大 功能 :周而复始 
的 物质 循环 和 永 不 停息 的 能 量 流动 。 一 方面 ,生命 所 
需要 的 基本 化 学 物质 .C0, 、 水 和 各 种 无 机 物 从 空气 和 
土壤 流 到 植物 , 循 着 食物 链 在 生态 系统 中 从 一 种 生物 


传递 给 另 一 种 生物 ,最 后 再 回 到 空气 和 土壤 。 另 一 方 
面 ,植物 和 其 他 光合 生物 从 太阳 光 捕 获 能 量 , 将 它 转变 
成 食物 分 子 中 的 化 学 能 。 这 些 化 学 能 也 循 着 食物 网 流 
动 。 和 物质 循环 不 同 ,在 能 量 流动 过 程 中 ,不 断 地 有 能 
量 转变 为 热 而 离开 生态 系统 ,可 用 于 做 功 的 能 量 持续 
地 衰减 。 任 何 生 态 系统 都 需要 不 断 得 到 来 自 外 部 的 能 
量 补给 。 如 果断 绝 了 能 量 输入 ,生态 系统 将 会 自行 消 
亡 ( 图 1.4)。 





图 1.4 生态 系统 中 的 物质 循环 和 能 量 流 动 a. 生产 者 
捕获 .转换 ,利用 并 贮存 来 自 太阳 的 能 量 。b. 能 量 在 生物 体 之 
间 转 移 , 并 逐步 将 化 为 热 返 回 到 环境 。c. 物质 在 生产 者 ,消费 
者 、 分 解 者 及 环境 之 间 循 环 
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前 面 提 到 的 糜 鹿 是 一 种 谭 科 动物 。 我 国有 14 种 
鹿 科 动物 ,如 马 庵 、 梅 花 鹿 、 驯 庵 、 磨 等 。 它 们 互 有 差异 
又 十 分 相似 :它们 的 趾 为 4 个 ,中 间 的 一 对 较 大 , 雄 斋 
有 分 又 的 鹿角 ,上 颌 没有 切 牙 , 常 具有 眶 下 腺 和 足 腺 。 
生物 界 大 大 小 小 的 分 类 群 都 是 如 此 。 属 于 同一 分 类 群 
的 生物 总 有 一 些 性 状 将 它们 彼此 分 开 ,同时 又 有 某 种 
统一 的 结构 模式 将 它们 包容 在 一 个 分 类 阶 元 中 。 

人 们 关于 生物 统一 性 的 认识 ,先后 由 于 细胞 的 发 
现 和 分 子 生物 学 的 发 展 , 提 到 一 个 又 一 个 新 的 高 度 。 
19 世纪 ,人 们 发 现 所 有 动物 或 者 植物 都 是 由 细胞 所 组 
成 ,这 些 细胞 在 显微镜 下 都 十 分 相似 ,细胞 成 为 生物 界 
统一 的 基础 。 

分 子 生物 学 告诉 我 们 ,所 有 生物 的 细胞 都 是 由 相 
同 的 组 分 如 核酸 、 蛋 白质 多 糖 等 分 子 所 构建 的 。 细 胞 
内 代谢 过 程 中 每 一 个 化 学 反应 都 是 由 酶 所 催化 的 ,而 
酶 是 一 种 蛋白 质 。 所 有 的 蛋白 质 都 是 由 20 种 氨基 酸 
以 肽 键 的 方式 连接 而 成 。 各 种 不 同 蛋白 质 的 功能 是 由 
蛋白 质 长 链 中 氨基 酸 的 序列 所 决定 的 。 所 有 生物 的 遗 





传 物质 都 是 脱氧 核 注 核 酸 (DNA) 或 者 是 核糖 核酸 
(RNA) 。 所 有 的 DNA 都 是 由 相同 的 4 种 核 井 酸 以 磷 
酸 二 酯 键 的 方式 连接 而 成 的 长 链 。2 条 互补 的 长 链 形 
成 DNA 双 螺 旋 分 子 。 沿 着 DNA 长 链 的 核 音 酸 序列 决 
定 蛋 白质 长 链 上 氨基 酸 的 序列 ,进而 为 每 一 个 物种 、 每 
一 个 生物 体 编制 蓝图 。 生 物体 中 的 代谢 、 生 长 .发 育 等 
过 程 都 受到 来 自 DNA 的 信息 的 调控 。 在 所 有 的 生物 
中 ,遗传 信息 流 的 方向 是 相同 的 ,使 用 的 是 同一 种 遗传 
密码 。 这 些 事实 使 人 们 进一步 认识 到 , DNA 一 RNA 一 
蛋白 质 的 遗传 系统 是 生物 界 的 统一 基础 。 这 就 令 人 信 
服 地 证 明 所 有 生物 有 一 个 共同 的 由 来 ,各 种 各 样 的 生 
物 彼此 之 间 都 有 或 近 或 远 的 亲缘 关系 ,整个 生物 界 是 
一 个 多 分 支 的 物种 进化 系谱 。 这 已 经 成 为 现代 生物 学 
的 一 个 重要 理念 。 





和 所 有 的 自然 科学 一 样 ,在 生物 学 研究 中 ,没有 一 
个 能 被 研究 者 到 处 套用 的 一 成 不 变 的 方法 或 研究 工作 
程序 。 但 是 在 研究 的 方法 中 ,有 一 些 关 键 要 素 是 相同 
的 。 这 些 要 素 是 ,观察 (observation) 、 提 出 问题 (ques- 
tioning)、 假 说 (hypothese ) 、 预 测 (prediction ) 和 检验 
(test)。 

在 科学 研究 中 ,观察 不 是 漫 无 目的 的 观望 ,而 是 为 
了 认识 自然 所 做 的 有 目的 的 考察 和 审视 。 对 于 一 个 研 
究 者 来 说 ,重要 的 是 在 观察 中 有 所 发 现 , 即 发 现 尚未 被 
人 们 认识 和 解释 的 现象 或 者 尚 不 能 被 现 有 理论 所 解释 
的 现象 。1831 年 至 1836 年 达尔 文 乘 贝 格 尔 ( Beagle) 
号 所 做 的 环球 考察 ,是 生物 学 最 著名 的 科学 观察 活动 
之 一 。 他 记录 下 许多 发 人 深 省 的 自然 现象 。 例 如 ,他 
在 加 拉 帕 戈 斯 群岛 ( 现 称 为 科隆 群岛 ) (Galapagos) 时 
发 现 以 下 两 个 重要 事实 : 

(1) 加 拉 帕 交 斯 群岛 是 非常 年 轻 的 火山 岛 。 岛 上 

不 少 特有 的 物种 ,包括 著名 的 13 种 地 誉 。 它 们 和 南 
te a 无 独 有 偶 , 邻 近 非 洲 大 陆 
的 佛 得 角 群 岛 ( Capa Verde) ,也 是 火山 岛 ,也 有 一 些 独 
有 的 物种 ,它们 与 非洲 大 陆 的 物种 关系 密切 。 加 拉 帕 
戈 斯 群岛 和 佛 得 角 群 岛 都 是 赤道 附近 的 火山 岛 ,气候 
条 件 十 分 相似 ,但 岛 上 的 物种 却 彼此 相距 甚 远 。 

(2) 生活 在 加 拉 帕 戈 斯 群岛 的 13 种 地 省 ,彼此 很 
相似 ,但 它们 的 最 的 大 小 和 形态 却 互 有 差异 ,分 别 适应 
各 自 的 食物 (参见 图 25.2) 。 





1.6 研究 生物 学 的 方法 


达尔 文 问 到 英国 ,整理 加 拉 帕 七 斯 群岛 的 标本 时 ， 
又 发 现 一 个 重要 事实 :群岛 上 的 几 种 嘲 划 (mocking 
bird) 也 是 独 有 物种 。 不 同 岛屿 上 的 嘲 巩 彼此 相似 ,又 
有 明显 差别 ,属于 不 同 物 种 。 这 使 达尔 文 看 到 海岛 与 
邻近 大 陆 物种 之 间 的 关系 以 有 趣 的 形式 在 同一 群岛 内 
部 表现 出 来 。 

面 对 这 些 事实 ， 问题 出 来 了 。 年 经 海岛 上 独 有 物 
种 是 从 哪里 来 的 ?是 从 邻近 大 陆 迁 徙 来 的 吗 ? 如 果 是 
这 样 ,物种 到 底 是 不 变 的 还 是 可 变 的 ? 经 过 续 密 地 思 
考 。 达 尔 文 认为 ,只 要 摆脱 了 物种 不 变 论 的 束缚 ,用 一 
个 简单 的 自然 原因 就 可 以 给 上 述 事实 以 合理 的 解释 : 
邻近 大 陆 的 生物 由 于 某 种 偶然 的 原因 来 到 这 些 新 生 的 
岛屿 。 迁 徙 者 生活 在 自然 条 件 ( 包 括 物 理 环境 及 生物 
之 间 的 关系 ) 和 大 陆 不 同 , 且 相对 隔离 的 海岛 上 ,逐渐 
发 生变 异 ,形成 海岛 独 有 的 物种 。 达 尔 文 由 此 引申 出 
一 个 重要 概念 ,那些 彼此 相似 又 互 有 差别 的 物种 来 自 
一 个 共同 祖先 ,有 一 个 共同 来 源 。. 

当 达 尔 文 刚刚 提出 共同 来 源 的 思想 时 ,可 以 将 它 
称 为 假说 。 作 为 假说 ,必须 是 可 以 检验 的 。 人 们 能 够 
根据 假说 ,用 推测 (inference) 和 类 推 (analogy) 的 方法 ， 
对 可 能 发 生 的 事件 作 预 测 ,并 在 进一步 观察 或 实验 中 
检验 它 。 如 果 检 验 的 结果 不 能 支持 假说 ,人 们 就 应 提 
出 新 的 假说 , 作 新 的 探索 ;如 果 能 够 支持 假说 , 它 可 以 
作为 继续 探索 的 思路 ;也 可 能 对 假说 在 一 定 程度 上 支 
持 ,又 要 求 作 某 种 修正 。 任何 科学 知识 都 要 反复 地 接 
受 观 察 和 实验 的 验证 。 

达尔 文 和 赫 悄 黎 (T. H. Huxley,1825 一 1895.) 比较 
分 析 了 人 和 猿 的 有 关 材 料 得 出 结论 :人 与 大 猿 ( 猩猩 、 
大 猩猩 .黑猩猩 ) 有 共同 来 源 ,它们 是 从 某 种 古 猿 演化 
而 来 。 海 克 尔 (了 . Haeckel) 提出 在 类 人 猿 和 人 之 间 有 
一 个 中 间 环 节 , 即 类 似 猿 的 人 ,并 给 这 种 推测 的 生物 取 
了 一 个 属 名 :Pithecanthropus 即 猿 人 。 在 达尔 文 时 代 还 
没有 发 现任 何 可 以 认为 是 猿人 的 化 石 ,猿人 在 化 石 记 
录 中 还 是 一 个 “ 缺 环 ”。 我 们 可 以 将 这 些 看 法 ,看 成 是 
根据 人 猿 共 祖 假说 所 作出 的 一 个 考古 学 的 预测 。 

1887 年 荷兰 解剖 学 家 迪 布 丽 (E. Duboiz) 率先 有 
计划 有 目的 地 去 寻找 这 个 “ 缺 环 "。 在 这 以 后 ,经 过 
几 代 科学 家 100 多 年 的 努力 ,现在 人 们 已 经 施 有 了 至 
少 有 440 万 年 连续 的 化 石 人 类 的 考古 记录 。 :其 中 一 些 
化 石 人 类 可 以 视 为 人 与 古 猿 之 间 的 “ 缺 环 "。 生 活 于 
300 多 万 年 前 东非 大 裂 谷 的 阿 法 南 猿 (Australopithecus 
afarensis) , 既 有 似 猿 的 性 状 ,又 有 似 人 的 性 状 。 他 的 脑 
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量 小 , 仍 处 于 镍 的 水 平 , 但 又 有 一 些 重要 性 状 说 明 他 已 
经 能 直立 行走 ,如 颅 底 的 枕骨 大 孔 , 像 人 一 样 位 于 颅 底 
的 中 央 ,而 不 是 像 狼 那样 位 于 颅 底 偏 后 的 地 方 , 他 的 骨 
盆 , 像 人 那样 短 而 宽 ,而 不 是 像 狼 那 样 宕 而 长 。 虽然， 
阿 法 南 猿 在 许多 方面 还 是 似 狼 的 ,但 是 直立 行走 使 他 
的 双手 变 得 自由 ,从 而 为 制造 石器 提供 了 一 个 重要 条 
件 ,使 他 具有 继续 向 人 的 方向 演化 的 潜能 。 因 此 ,人 类 
学 家 将 他 放 进 人 的 系谱 而 不 是 猿 的 系谱 。 正 是 这 些 化 
石 人 类 的 发 现 使 人 猿 共 祖 理论 得 到 验证 ,也 使 共同 由 
来 思想 得 到 验证 。 

生物 进化 是 一 个 在 地 质 时 间 尺 度 内 发 生 的 事件 ， 
人 们 用 新 发 气 的 考古 材料 对 预测 进行 验证 。 如 果 生 物 
学 研究 的 现象 是 在 短 的 时 间 尺 度 内 发 生 的 事件 ,人 们 
可 以 更 加 主动 地 去 根据 预测 来 设计 有 对 照 的 实验 对 候 
说 进行 验证 。 备 德尔 的 豌豆 试验 为 我 们 提供 了 一 个 范 
例 。 


也 德尔 将 纯 合 的 红 花 恼 豆 和 纯 合 的 白花 更 豆 杂 


交 , 子 一 代为 杂 合 的 红 花 驴 豆 。 子 一 代 纺 豆 自 交 , 子 二 
代 红 花 划 豆 和 白花 吏 豆 之 比 为 3:1。 盏 德尔 据 此 提出 
假说 :在 世代 之 间 遗 传 的 不 是 性 状 本 身 而 是 决定 性 状 
的 因子 (基因 ) 。 在 形成 配子 时 等 位 基因 分 离 , 这 种 分 
离 在 等 位 基因 之 间 是 彼此 独立 地 进行 的 。 在 受精 作用 
中 ,不同 配子 随机 结合 成 为 合子 。 孟 德尔 认为 ,如 果 这 
个 假说 是 正确 的 ,可 以 作 这 样 一 个 预测 :将 杂 合 的 红 花 
藤 豆 (4a) 和 纯 合 的 白花 更 豆 (aa) 回 交 , 红 花 驴 豆 
(4a) 产 生 的 配子 (a) 和 配子 (4) , 同 白 花 驶 豆 (a4) 产 
生 的 配子 (a) 随 机 结合 ,产生 的 后 代 将 有 一 半 为 杂 合 
红 花 总 豆 ( 4a) ,一 半 为 白花 驴 豆 (aa) 。 实 际 的 测 交 结 
果 和 预测 的 一 样 , 它 同 4axha 和 hax44 的 结果 都 不 一 
样 。 假 说 得 到 一 个 有 说 服 力 的 验证 。 

纵 观 科学 方法 的 各 个 关键 要 素 , 可 以 看 到 ,科学 是 
一 项 具有 自我 修正 机 制 的 社会 活动 。 科 学 方法 的 精髓 
就 在 于 坚持 任何 思想 、 假 说 \ 理 论 都 必须 是 可 以 检验 
的 。 包 括 观察 和 实验 在 内 的 实践 是 检验 真理 的 标准 。 





全 球 变 明 .生态 平衡 、 濒 危 物种 .遗传 工程 .转基因 
作物 试管 婴儿 \ 克 隆 、 杂 交 水 稻 有 和 氧 运动 等 已 经 成 为 
频频 见于 大 众 传媒 的 主题 词 。 仅 仅 为 了 理解 和 把 握 大 
众 传媒 上 的 有 关 信 息 ,我 们 就 需要 掌握 一 定 的 生物 学 


基础 知识 。 

生物 学 和 农学 医学 有 着 密切 的 关系 。 生 物 学 是 
农学 和 医学 重要 的 基础 学 科 之 一 ,农学 和 医学 则 是 生 
物 学 的 最 重要 的 应 用 领域 。 长 期 以 来 ,农学 和 医学 的 
要 求 和 实践 是 生物 学 发 展 的 推动 力 之 一 。 家 养 动 植物 
人 工 选择 的 实践 及 成 果 是 达尔 文 进化 理论 的 重要 依据 
之 一 。 达 尔 文 把 他 的 自然 选择 理论 看 成 是 人 工 选择 原 
理 在 自然 界 的 应 用 。 牛 盖 的 发 明 推动 了 人 们 对 免疫 的 
认识 。 值 得 注意 的 是 , 随 着 现代 科学 的 发 展 ,人 们 愈 来 
愈 多 地 看 到 ,生物 学 理论 的 突破 转化 为 农学 和 医学 等 
方面 的 新 技术 ,引发 农学 和 医学 的 突破 。 例 如 ,有 关 生 
殖 生理 学 的 研究 成 果 , 使 体外 授精 成 为 可 能 ,实现 了 生 
殖 技术 的 一 次 突破 。 关 于 造血 干细胞 的 分 化 潜能 的 研 
究 及 分 离 培养 技术 的 发 展 ,推动 了 运用 移植 骨髓 造血 
干细胞 治疗 白血病 技术 的 形成 和 发 展 。 

20 世纪 70 年 代 诞生 的 DNA 重组 技术 是 当代 最 重 
要 的 一 项 由 生物 学 理论 转化 而 来 的 技术 。 它 能 将 一 自 
外 源 DNA( 目的 基因 ) 导 人 宿主 细胞 ,并 在 宿主 细胞 中 
得 到 表达 。 利 用 这 种 技术 ,人 们 通过 酵母 生产 新 型 疫 
苗 ,通过 大 肠 杆菌 生产 人 胰岛 素 、 生 长 激素 .于 扰 素 等。 
人 们 可 以 将 外 源 基 因 导 入 作物 或 家 畜 家 禽 细胞 ,使 它 
们 具有 人 们 期 望 的 性 状 ,如 培育 能 抗 病 的 棉花 品种 。 
此 外 还 有 可 能 对 遗传 病 进行 基因 诊断 和 进一步 的 基因 
治疗 。 

生物 学 的 一 个 重要 应 用 是 帮助 我 们 认识 和 处 理 我 
们 所 面临 的 环境 问题 。 今 日 地 球 的 表面 环境 ,作为 我 


， 们 家 园 是 那么 “恰到好处 ”, 大气 中 C0, 的 浓度 正好 使 


地 表 温 度 适 合生 物 的 生存 ,并 有 效 地 防止 了 地 表 液 态 
水 的 过 度 蒸 发 ,保持 了 一 个 生物 生存 需要 的 液态 水 圈 ; 
大 气 中 含有 足够 的 分 子 态 氧 , 保 证 了 生物 的 呼吸 和 洗 
石 的 风化 ,而 岩石 的 风化 提供 了 生命 需要 的 矿物 质 ,并 
且 大 气 中 的 氧 在 紫外 线 作 用 下 ,形成 了 一 个 臭氧 层 , 挡 
住 了 来 自 字 宙 空 间 的 紫外 线 辐 射 ,保护 了 地 表 生 命 ; 氧 
化 性 大 气 圈 还 能 使 大 多 数 陨石 在 到 达 地 表 之 前 燃烧 
掉 , 等 等 。 然 而 早期 地 球 的 大 气 并 非 如 此 。 在 地 球形 
成 以 后 ,在 长 达 7 亿 年 的 时 间 里 ,地球 大 气 是 以 C0, 为 
主 的 酸性 大 气 。 那 时 ,地 球 的 表面 死 气 沉沉 。 从 那个 
早期 具有 酸性 大 气 的 地 球 演变 成 今日 的 地 球 ,无 论 是 
C0, 浓度 的 下 降 , 还 是 0, 在 大 气 中 的 积累 ,生命 的 起 
源 和 发 展 ,特别 是 光合 自 养生 物 ,先是 蓝 细菌 ,后 来 是 
浮游 营 类 和 绿色 植物 ,起 了 重要 作用 。 今 日 贮存 于 地 
下 的 煤 ` 石 油 、 天 然 气 等 都 是 生命 活动 的 产物 。 因 此 ， 


目前 地 表 物 理 环境 是 历经 37 亿 年 之 久 ,生物 与 其 环境 
协同 进化 的 结果 。 要 维持 这 种 环境 的 物理 状态 ,仍然 
需要 地 表 上 具有 相当 规模 和 质量 的 生态 系统 , 而 生物 
的 多 样 性 是 生态 系统 存在 的 前 担 和 基础 。 从 这 个 角度 
来 看 , 人们 为 了 眼前 的 利益 砍伐 森林 、 开 垦 湿地, 毁 掉 
原 有 的 生态 系统 ,使 许多 物种 濒于 灭绝 。 人 们 向 环境 
排放 生活 污水 工业 废水 、 废 气 、 废 酒 ,造成 污染 ,可 以 
使 大 面积 的 河流 、 湖 泊 和 海湾 成 为 没有 生命 的 水 域 。 
更 为 严重 的 是 大 量 燃 伐 矿 石 燃 料 ,向 空气 中 排放 C0， 
等 温室 气体 使 温度 增高 ,导致 大 气 环流 和 降雨 格局 的 
变化 ,这 已 经 成 为 定论 。 对 人 类 和 生物 界 来 说 ,这 些 都 
是 灾难 性 的 。 如 果 人 类 行为 不 改 强 更 张 ,长此以往 , 后 
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果 不 堪 设 想 。 

要 正确 认识 和 解决 我 们 所 面临 的 环境 问题 ,必须 
首先 认识 这 样 一 个 基本 事实 :今日 地 球 上 以 生物 多 样 
性 为 基础 的 生态 系统 ,是 这 个 适合 于 充当 人 类 家 园 的 
地 球 表层 环境 得 以 维持 的 支持 系统 。 不 管 人 类 掌握 了 
多 大 的 自然 力 ,仍然 是 这 个 大 系统 中 的 一 员 , 人 不 能 高 
开 这 个 系统 ,而 必须 在 维护 好 这 个 系统 的 前 提 下 谋取 
自身 的 发 展 。 人 类 既 不 能 被 动 地 受 自 然 支配 ,又 不 能 
任意 地 去 支配 自然 。 人 应 当 回 归 自 然 ,与 自然 协同 进 
化 。 今天, 人们 所 追求 的 理想 社会 ,必须 是 环境 友好 型 
的 和 谐 社会 。 生 物 学 与 人 类 命运 息息相关 ,其 重要 性 
怎样 强调 都 不 过 分 。 











. 为 什么 说 生物 体 是 一 个 开放 系统 ? 
. 在 五 界 系统 中 ,为 什么 没有 病毒 ? 


相 mb 一 


.生物 体 细胞 作为 基本 单位 的 组 构 , 有 哪些 重要 的 特点 ? 


,在 二 界 或 三 界 系统 中 ,细菌 .真菌 均 隶 属于 植物 界 , 在 五 界 系 统 中 ,它们 都 从 植物 界 中 划 出 来 ,或 独立 或 为 
原核 生物 界 和 真菌 ,这 样 做 的 理由 是 什么 ? 


5. 三 叶 草 一 蝴蝶 一 晴 轻 一 蛙 一 蛇 一 鹰 是 一 种 常见 的 食物 链 ,但 其 中 没有 分 解 者 , 试 将 分 解 者 以 适当 方式 加 到 


这 个 食物 链 中 。 


6. 分 子 生 物 学 的 发 展 如 何 深化 和 发 展 了 人 们 关于 生物 界 统一 性 的 认识 ? 
7. 怎样 理解 科学 是 一 项 具有 自我 修正 机 制 的 社会 活动 ? 


Oo 





. 为 什么 说 地 球 上 的 生态 系统 是 目前 使 人 类 生存 的 地 球 表层 环境 得 以 维持 的 支持 系统 ? 
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生物 体 是 由 各 种 各 样 的 分 子 组 成 的 。 这 些 分 子 中 的 任何 一 种 ,无 论 多 么 复 
杂 , 脱 离 了 生物 体 就 完全 和 无 机 界 中 的 分 子 一 样 ,丝毫 不 能 表现 出 生命 现象 。 
` 生 物体 中 许多 关键 性 的 大 分 子 , 例 如 核酸 和 蛋白 质 ,确实 有 许多 特性 和 无 机 大 
分 子 不 同 , 但 是 单独 的 这 类 大 分 子 仍然 不 具备 生命 的 特征 。 生 物体 内 含量 最 多 
的 分 子 是 水 ,生物 体内 的 水 和 非 生物 界 的 水 没有 任何 区 别 , 但 是 没有 水 就 没有 
生命 ,没有 水 绝对 不 可 能 组 成 生物 体 。 水 在 生物 体内 之 所 以 起 着 不 可 替代 的 作 
用 ,原因 仍 在 于 水 本 身 的 特性 

下 是 内 于 组 万 生 扔 体 的 各 科 分 平 以 特有 的 方式 失信 在 一 起 , 才 产 生 了 生 褒 
现象 。 对 于 生命 的 本 质 ,虽然 已 经 有 了 多 方面 的 了 解 ,但 至 今 仍 未 完全 闹 明 , 探 
索 仍 未 有 穷 期 ,认识 在 不 断 深入 。 

无 论 如 何 , 了 解 生物 大 分 子 的 特性 ,是 了 解 生命 本 质 的 基础 ,所 以 我 们 在 分 
述 生 物体 的 基本 单位 一 一 细胞 之 前 , 先 讨论 组 成 0 


子 是 化 学 变化 中 的 最 小 粒子 ,原子 极 小 ,其 半径 约 为 
(2 ~3)xl10” cm。 

物理 学 家 已 将 原子 裂解 为 100 多 种 亚 原子 颗粒 。 
为 了 解 原子 的 基本 结构 ,我们 只 要 知道 3 种 亚 原子 颗 
粒 (或 称 基 本 粒子 ) 就 够 了 。 这 3 种 基本 粒子 是 质子 





2.1.1 生命 需要 约 25 种 元 素 
元 素 是 具有 相同 核电 荷 数 的 一 类 原子 的 总 称 。 原 (proton) ,电子 (electron) 和 中 子 (neutron) 。 质子 带 正 


电荷, 电子 带 负电 荷 ,质子 与 电子 的 电荷 大 小 相等 , 符 
号 相反 。 中 子 则 不 带电 荷 。 电子 的 质量 约 为 0. 91 x 
10 kg ,质子 的 质量 约 为 电子 的 1 800 倍 。 中 子 的 质 
量 与 质子 的 相等 。 

氢 原 子 是 最 简单 的 原子 ,只 由 一 个 质子 和 一 个 电 
子 组 成 。 质 子 就 是 氨 的 原子 核 (nucleus) , 核 外 有 一 个 
电子 沿 着 一 定 轨道 运动 ,运动 的 速度 约 等 于 光速 。 氨 
原子 的 复杂 程度 仅 高 于 氢 原 子 。 氨 原子 核 中 有 2 个 质 
子 和 2 个 中 子 , 核 外 有 2 个 电子 。 由 于 正 负 电荷 的 吸 
引 ,电子 与 原子 核 保 持 着 一 定 的 距离 。 运 动 着 的 电子 
占据 的 空间 比 原子 核 大 得 多 ,形成 所 谓 电子 云 。 

每 一 种 元 素 的 原子 中 , 亚 原 子 颗粒 的 数目 不 等 。 
但 每 一 种 原子 中 ,质子 的 数目 是 该 原子 所 特有 的 。 这 
一 数目 称 为 该 原子 的 原子 序数 。 例 如 , 氢 的 原子 序数 
是 1, 氮 的 是 2。 碳 原子 核 中 有 6 个 质子 ,所 以 其 原子 
序数 是 6。 每 一 种 原子 中 ,质子 的 数目 与 电子 的 数目 
总 是 相等 的 。 但 中 子 的 数目 则 可 能 有 变化 。 

质子 数 和 电子 数 都 相同 ,但 中 子 数 不 同 的 原子 称 
为 同位 素 (isotope) ,因为 它们 在 周期 表 中 的 位 置 相同 。 
例如 碳 元 素 就 有 3 种 同位 素 : 碳 -12, 碳 -13 和 碳 -14。 
它们 都 各 有 6 个 质子 和 6 个 电子 ,但 中 子 数 不 同 ,分 别 
为 6.7 和 8。 这 3 种 碳 的 原子 序数 都 是 6, 但 原子 质量 
数 分 别 为 12、13 和 14 ,通常 写作 ”CC 和 “C。 天 然 
存在 的 碳 中 ,2C 约 占 99% ,其 他 1% 则 主要 为 >C,*C 
的 量 极 少 。2”C 和 2#C 为 稳定 性 同位 素 ,就 是 说 它们 的 
原子 核 不 会 发 生变 化 。”C 为 放射 性 同位 素 (radioac- 
tive isotope) ,因为 其 原子 核 会 自行 训 变 ,产生 粒子 和 能 
量 。 放 射 性 同位 素 对 生物 是 有 害 的 ,但 在 生物 学 研究 
和 医学 中 有 许多 用 途 。 生 物体 对 于 含有 放射 性 同位 素 
-的 化 合 物 照 样 吸收 ,和 非 放射 性 的 一 样 。 放 射 性 极 易 
用 照相 底片 或 计数 器 检测 出 来 ,所 以 可 以 利用 放射 性 
同位 素 显示 某 种 原子 在 生物 体内 的 来 踪 去 迹 。 这 种 技 
术 称 为 同位 素 示 踪 。 例 如 ,生物 学 家 要 了 解 二 氧化 碳 
在 光合 作用 中 的 变化 , 便 将 “CO, 引入 植物 体内 ,看 “C 
的 变化 途径 。 结 果 发 现 首先 出 现 的 是 一 种 三 碳 的 化 合 
物 。 由 此 查 明了 C0, 转变 为 糖 的 全 过 程 。 

放射 性 同位 素 也 可 用 于 疾病 的 诊断 。 例 如 对 于 肾 
病 患者 ,可 以 将 极 少量 的 放射 性 示 踪 物 注入 血液 内 , 观 
察 放射 性 化 合 物 在 尿 中 出 现 的 情况 。 这 种 诊断 所 用 的 
放射 性 化 合 物 量 极 少 ,所 用 的 放射 性 同位 素 又 是 极 易 
衰变 的 ,所 以 对 人 体 无 害 。 

大 量 的 放射 性 同位 素 对 人 类 可 能 造成 灾害 。1945 











2.1 原子 和 分 子 和 


年 第 二 次 世界 大 战 结束 前 夕 ,美国 在 日 本 广岛 投下 的 
原子 弹 ,不 仅 杀伤 了 无 数 平民 ,而且 遗 患 至 今 。 留 下 的 
放射 性 辐射 直到 现在 仍 在 引发 许多 人 贿 患 瘤 症 。 

目前 已 知 自 然 界 存在 的 元 素 共 有 92 种 ,还 有 二 十 
几 种 元 素 是 在 实验 室 中 合成 的 。 这 92 种 天 然 存在 的 
元 素 中 ,有 25 种 是 生命 所 必需 的 。 表 2-1 为 人 体 所 必 
需 的 元 素 及 其 在 人 体 中 的 含量 。 这 些 元 素 中 , 碳 、 氧 、 
氧 和 氮 共 占 96.3% 。 其 中 氧 含量 最 高 ,这 是 因为 组 成 
人 体 的 各 种 化 合 物 几乎 都 含有 氧 ,而 且 氧 也 是 组 成 水 
的 重要 元 素 , 人 体重 的 60% ~90% 是 水 。 碳 占 体重 的 
近 20% ,组 成 人 体 的 绝 大 部 分 物质 都 含有 碳 。 氮 是 组 
成 蛋白 质 的 重要 元 素 , 人 体 组 织 的 10% ~20% 是 蛋白 
质 。 氧 除了 是 组 成 水 的 元 素 之 一 外 ,也 存在 于 生物 体 
内 的 绝 大 多 数 化 合 物 之 中 。 


表 2-1 人 体 中 存在 的 元 素 


符号 元 素 占 体重 的 质量 分 数 /% 
0 所 65.0 
C 碳 18.5 
了 氢 9.5 
N 所 3.3 
Ca 钙 1.5 
P 磷 1.0 
K 钾 0.4 - 
S ” 硫 0.3 
Na 钠 0.2 
Cl 氧 0.2 
Mg 镁 0.1 


”微量 元 素 ( 少 于 0.01% ) ; 硼 (B), 铬 (Cr) , 钴 (Co) , 铀 (Cu) ， 


氟 (F) , 碳 (1) , 铁 (Fe) , 镭 (Mn) , 钼 (Mo) , 硒 (Se) , 硅 (Si) , 锣 
(Sn) , 钒 (V) , 锌 (Zn) 


表 2-1 中 所 列 的 微量 元 素 也 是 必需 的 ,不 过 需要 
量 极 少 ,而且 可 能 并 非 所 有 生物 的 需要 都 是 一 致 的 。 
例如 ,目前 已 经 证 明 , 对 于 某 些 植物 和 绿 藻 , 镍 是 必需 
的 微量 元 素 ,但 人 和 动物 是 否 需 要 镍 , 仍 属 未 知 。 必 要 
的 微量 元 素 在 生物 体内 作用 很 大 。 例 如 碘 是 人 体 所 必 
需 的 微量 元 素 ,成 年 人 每 天 约 需 0. 15 mg 碘 。 缺 乏 碘 
则 甲状 腺 不 能 正常 执行 其 功能 ,结果 是 造成 甲状 腺 肿 
大 。 


2.1.2 化合物 由 元 素 组 成 


原子 的 各 种 基本 粒子 中 ,决定 其 化 学 性 质 的 是 电 
子 。 电 子 所 带 的 能 量 多 少 不 等 ,距离 原子 核 越 远 ,电子 





”2 生命 的 化 学 基础 


所 带 的 能 量 越 多 。 原 子 中 的 电子 存在 于 不 同 的 能 级 ， 
或 称 电子 层 。 原 子 序数 不 同 ,原子 中 的 电子 层 的 数目 
也 不 等 。 最 内 的 电子 层 中 最 多 只 能 有 2 个 电子 ,其 外 
层 中 则 可 以 有 8 个 电子 。 最 外 层 中 的 电子 数 决 定 着 原 
子 的 化 学 特性 。 

生物 体内 最 主要 的 4 种 原子 是 互 ,C,N 和 0, 它们 
的 最 外 层 轨道 都 没有 填 满 ,所 以 都 可 以 与 别 的 原子 发 
生 反 应 。 氢 原子 只 有 一 个 轨道 ,其 中 只 有 一 个 电子 , 它 
很 容易 再 容纳 电子 ,所 以 氧 的 反应 性 特别 强 。 碳 、 氨 和 
氧 也 容易 发 生 反应 。 | 

原子 之 间 怎 样 发 生 反应 而 形成 化 合 物 呢 ? 关键 在 
于 电子 的 共用 或 得 失 ,也 就 是 化 学 键 的 形成 。 化 学 键 
基本 上 有 两 类 :离子 键 和 共 价 键 。 

例如 , 钠 原子 和 氯 原子 形成 氧化 钠 , 当 钠 与 氧 相遇 
时 , 毛 原 子 就 会 夺 走 钠 原 子 最 外 层 的 一 个 电子 ,于 是 钠 
原子 少 了 一 个 负电 荷 , 变 成 带 有 一 个 正 电荷 的 钠 离 子 


(Na' ) ;而 氧 原 子 则 多 了 一 个 负电 荷 , 变 成 带 有 一 个 负 


电荷 的 氧 离子 ( Cl ) 。 两 个 电荷 符号 相反 的 离子 彼此 
吸引 ,形成 离子 键 (ionic bond) 。 所 形成 的 化 合 物 ( 例 
如 NaCl) 是 电 中 性 的 。 毛 化 钠 是 一 种 盐 , 盐 都 是 由 离 
子 键 形成 的 化 合 物 ,在 自然 界 中 通常 以 晶体 的 形式 存 
在 。 人 氧化 钠 晶 体 中 并 不 存在 一 个 一 个 的 NaCl 分 子 , 只 
是 相互 吸引 的 许多 Na 和 Cl 。 

共 价 键 (covalent bond) 是 由 两 个 原子 间 共 用 一 对 
或 多 对 电子 而 形成 的 。 这 种 由 共 价 键 连接 起 来 的 两 个 
或 多 个 原子 ,就 是 分 子 ( molecule) 。 氢 气 ( 甘 : ) 中 的 两 
个 氧 原子 是 由 两 个 氢 原 子 共 用 一 对 电子 而 形成 的 单 刍 
所 连接 的 。 氧气 (0,) 中 的 两 个 氧 原子 共用 两 对 电子 ， 
它们 之 间 形 成 的 是 一 个 双 键 。 甲 烷 (CH, ,天 然 气 的 主 
要 成 分 ) 中 一 个 碳 原子 与 4 个 氢 原 子 各 共用 一 对 电子 ， 
所 以 有 4 个 单 键 。 水 (H:0) 则 为 两 个 氢 原 子 分 别 与 氧 
共用 一 对 电子 ,所 以 有 两 个 单 键 。 


2.1.3 水 是 细胞 中 不 可 缺少 的 物质 


水 在 生命 活动 中 起 着 不 可 替代 的 作用 ,这 是 因为 
水 有 许多 特性 。 

第 一 ,水 是 极 性 分 子 。 水 是 由 两 个 氧 原子 和 一 个 
氧 原子 组 成 的 , 氨 和 氧 共同 争夺 电子 ,形成 共 价 键 ,但 
是 氧 和 氧 拉 住 电子 的 能 力 稍 有 不 同 。 一 个 原子 拉 住 共 
用 电子 的 力 量 称 其 为 电 负 性 (electronegativity ) , 拉 住 电 
子 的 力量 越 大 , 电 负 性 越 强 。 在 氢 分 子 ( 孔 ) 或 氧 分 子 
(0; ) 中 ,2 个 同样 原子 的 电 负 性 完全 相同 ,所 形成 的 共 


价 键 称 为 非 极 性 ( aonpolar) 共 价 键 。 甲 烷 (CH, ) 中 的 
4 个 单 键 也 都 是 非 极 性 共 价 键 , 因 为 其 中 C 和 于 的 电 
负 性 几乎 没有 差别 。 

水 分 子 则 与 村、0O, 和 CH 不 同 ,因为 氢 原 子 和 氧 
原子 的 电 负 性 不 同 。 氧 是 元 素 中 电 负 性 最 强 的 一 种 ， 
氧 吸引 共用 电子 对 的 力量 比 氯 大 得 多 ,结果 共用 电子 
对 离 氧 原子 近 得 多 。 也 就 是 说 ,电子 的 “共用 "不 是 各 
占 一 半 。 这 种 共 价 键 称 为 极 性 共 价 键 , 它 所 连接 的 两 
个 原子 一 个 较 负 ,一 个 较 正 。 也 就 是 说 ,水 分 子 中 的 氧 
略 带 一 点 负电 荷 , 氢 略 带 一 点 正 电荷 (图 2.1)。 换 言 
之 ,水 分 子 的 一 端 较 正 , 另 一 端 较 负 ,水 是 一 个 极 性 分 
子 (polar molecule ) 。 








(+) 
图 2.1 水 分 子 的 极 性 ( 仿 Campbell 等 ,1999) 
第 二 ,水 分 子 之 间 会 形成 毛 键 。 如 图 2.2 所 示 ,水 


分 子 的 极 性 使 得 它们 之 间 相 互 作用 。 咯 带 负 电荷 的 一 
端 (0) 与 略 带 正 电荷 的 一 端 (H) 相互 吸引 ,形成 一 个 





图 2.2 水 分 子 间 的 氢 键 ( 仿 Campbell 等 ,1999) 


较 弱 的 键 一 一 氢 键 (hydrogen bond) 。 每 个 水 分 子 的 负 
极 (0) ,可 以 与 另外 两 个 水 分 子 中 的 氢 原 子 形成 两 个 
氨 键 ;每 个 水 分 子 的 正极 (H) 又 可 与 另外 两 个 水 分 子 
中 的 氧 原子 形成 另外 两 个 氨 键 。 其 结果 ,每 个 水 分 子 
可 以 通过 氧 键 与 另外 4 个 水 分 子 连接 (图 2.2)。 水 分 
子 的 极 性 和 它们 之 间 氢 键 的 形成 使 得 水 分 子 具 有 许多 
特性 ,因而 液态 水 成 为 生命 在 地 球 上 存在 和 发 展 的 主 
要 环境 。 

第 三 ,液态 水 中 的 水 分 子 具 有 内 聚 力 。 在 液态 水 
中 水 分 子 之 间 氢 键 的 存在 时 间 以 10…s 计 。 所 以 瞬息 
之 间 ,每 个 水 分 子 都 与 无 数 个 别 的 水 分 子 相 结合 ,彼此 
“黏合 "在 一 起 ,这 种 内 聚 力 (eohesion force) 比 任何 其 
他 液体 中 的 都 强 。 水 的 内 聚 力 对 生命 极其 重要 ,例如 ， 
参天 大 树 , 水 分 之 所 以 能 从 地 下 深 处 的 根 中 上 运 到 叶 
中 ,就 是 因为 有 这 种 内 聚 力 使 之 形成 连续 不 断 的 水 柱 而 
被 拉 上 去 。 水 分 子 之 问 的 内 聚 力也 使 水 的 表面 张力 极 
大 ,使 水 的 表面 上 好 像 覆盖 了 一 层 看 不 见 的 薄膜 。 正 因 
为 如 此 ,密度 比 水 大 的 昆虫 才 有 可 能 在 水 面 上 息 行 。 


第 四 ,水 分 子 之 间 的 氢 键 使 水 能 缓和 温度 的 变化 。 


加 热 时 ,水 的 温度 上 升 得 慢 。 这 是 因为 水 分 子 间 有 和 握 
键 ,热能 必须 先 将 氨 键 破坏 才能 使 水 分 子 运动 得 快 些 ， 
温度 才 会 上 升 。 所 以 只 要 温度 上 升 几 度 ,水 就 会 吸收 
并 贮存 很 多 能 量 。 相 反 , 当 水 冷却 时 ,又 会 形成 更 多 的 
氢 键 ,这 时 就 会 有 热能 被 释放 出 来 ,使 冷却 过 程 变 慢 。 

沿海 的 气候 较 内 陆 温和 , 冷 热 变 化 较 小 ,原因 就 在 
于 水 分 子 间 的 氢 键 。 同 样 , 它 也 使 海洋 的 温度 变化 不 
大 , 适 于 海洋 生物 的 存活 。 

氢 键 也 使 水 分 不 易 蒸 发 ,使 水 的 沸点 高 达 100Y ， 
这 使 地 球 上 能 保持 着 大 量 的 液态 水 ,利于 生命 的 存在 
和 发 展 。 水 分 的 蒸发 也 起 冷却 作用 ,出 汗 使 陆 生 哺乳 
动物 在 夏季 不 致 过 热 ,人 在 剧烈 运动 时 出 汗 也 是 调节 
体温 的 一 种 方式 。 ; 

第 五 , 冰 比 水 轻 。 由 于 固体 的 水 ( 冰 ) 中 氢 键 是 国 
定 的 ,而 在 液态 水 中 氢 键 不 断 地 变换 ,所 以 冰 中 水 分 子 
占据 的 空间 较 大 ,而 液态 水 中 水 分 子 更 为 密集 。 固 态 
的 密度 小 于 液态 的 密度 ,这 是 水 的 独一无二 的 特性 。 
设想 假若 冰 的 密度 大 于 水 的 密度 ,那么 严冬 过 后 , 冰 就 
很 难 全 部 融化 ,年 深 日 入, 不 仅 河流 湖泊 , 连 海洋 都 可 
能 结 成 坚 冰 , 地 球 上 的 生命 就 不 可 能 存在 了 。 

第 六 ;水 是 极 好 的 溶剂 。 由 于 水 是 极 性 分 子 , 所 以 
带 有 极 福 的 分 子 也 非常 容易 溶 于 水 中 。 例 如 食盐 的 晶 
体 ,是 由 Na' 和 C1 两 种 离子 组 成 的 。 将 食盐 晶体 放 在 





2.1 原子 和 分 子 


水 中 ,其 中 的 Na* 便 吸引 水 分 子 中 带 负电 荷 的 一 端 ,使 
水 分 子 将 其 包围 ;而 CL 则 吸引 其 带 正 电荷 的 另 一 端 ， 
也 使 水 分 子 将 其 包围 。 这 样 ,NaCl 就 溶 于 水 中 了 。 事 
实 上 ,许多 带 有 极 性 的 分 子 都 易 溶 于 水 ,这 种 特性 ,使 
水 在 所 有 细胞 内 ,在 血液 和 植物 的 汁液 内 ,都 成 为 生命 
所 需要 的 各 种 各 样 物质 的 良好 溶剂 。 

第 七 ,水 还 有 一 个 重要 特性 ,就 是 能 够 电离 。 在 生 
物体 内 的 大 部 分 水 溶液 中 ,水 分 子 是 不 电离 的 ,但 有 一 
些 水 分 子 则 电离 成 氢 离 子 (H' ) 和 羟 离 子 (0H- ) 。 生 
物体 内 , 带 正 电 荷 的 正和 带 负 电荷 的 OH 必须 处 于 某 
种 平衡 。 

凡是 产生 H' 的 化 合 物 就 是 酸 ,产生 OH- 的 化 合 物 
就 是 碱 。 例 如 ,盐酸 (HCI) 就 是 强酸 , 它 存在 于 人 的 胃 
液 中 。 在 溶液 中 , HCI 解 离 为 H* 和 Cl-。 溶 液 酸性 的 
强 弱 决定 于 其 中 H' 的 多 少 。 

碱 是 接受 了 的 化 合 物 ,例如 氢 氧 化 钠 (Na0H) 就 
产生 0H- ,0H- 与 H' 化 合 形成 H,0。 溶 液 的 碱 性 越 
强 , 其 中 的 OH- 就 越 多 。 

我 们 用 pH 来 表示 溶液 的 酸度 。 中 性 溶液 中 H' 的 
浓度 与 0E 的 浓度 相等 , 即 [H*] = [OH ]。 溶 液 的 
pH 可 以 从 0 到 14: 在 稀 水 溶液 中 ,pH 为 0 是 最 强 的 酸 
度 ,pH 为 14 是 最 弱 的 酸度 (或 最 强 的 碱 度 ) ,pH 为 7 
则 是 中 性 溶液 。 纯 水 或 既 不 呈 酸 性 又 不 呈 碱 性 的 溶 
液 ,pH 为 7。 大 多 数 活 细胞 中 的 pH 均 近 于 7。 胃 液 的 
pH 为 2, 柠 檬 汁 的 pH 也 是 2, 番 茄 汁 的 pH 为 4, 人 尿 
的 pH 为 6 左右 ,血液 的 pH 略 高 于 7, 海 水 的 pH 约 为 
8.5 ,常用 的 洗涤 剂 溶液 的 pH 在 12 以 上 。 

细胞 中 pH 的 微小 变化 都 可 能 是 有 害 的 。 生 物体 
内 的 液体 中 有 缓冲 剂 (buffer) ,它们 能 抵抗 pH 的 变 
化 , 即 当 pH 高 时 ,它们 产生 H'; 而 当 pH 低 时 ,它们 又 
能 产生 OH- 去 中 和 H'。 但 缓冲 剂 的 缓冲 能 力 是 有 限 
的 , 当 环 境 中 的 pH 变化 太 大 时 ,缓冲 剂 就 无 能 为 力 ， 
生物 体 也 自然 会 受到 伤害 。 

当前 环境 中 的 酸雨 或 酸 雾 就 是 一 个 全 球 性 的 大 问 
题 。 酸 十 来 源 于 矿物 燃料 ( 煤 . 石 油 . 天 然 气 ) 的 燃烧 。 
燃料 中 的 硫 和 氮 经 燃烧 变 成 了 氧化 物 ,这些 氧 化 物 与 空 
气 中 的 水 蔡 气 形成 硫酸 和 硝酸 , 随 水 降落 到 地 上 就 成 了 
酸雨 。 酸 雨 的 pH 可 达 2 ~3, 有 时 酸 雾 的 pH 可 达 1.7。 

酸雨 可 能 酸化 土壤 ,影响 动 植物 的 生长 和 人 体 的 
健康 。 江 河 湖水 酸化 ,会 导致 鱼 类 的 死亡 。 而 且 酸 十 
可 以 传播 到 很 远 ,为 害 不 限于 产生 硫 和 氮 的 氧化 物 的 
地 区 ,例如 为 害 北 欧 的 酸雨 可 能 来 自 北 美洲 。 





史 2 生命 的 化 学 基础 


2.1.4 化 学 反应 使 原子 重组 


生命 现象 的 特点 之 一 就 是 新 陈 代谢 ( metabolism ) ， 
新 陈 代谢 包括 无 数 的 化 学 反应 。 这 些 化 学 反应 使 生物 
体内 的 众多 物质 千变万化 。 

原子 和 分 子 的 化 学 性 质 就 是 指 它们 会 发 生 什么 化 
学 变化 。 而 原子 的 化 学 性 质 则 决定 于 其 中 各 种 基本 昱 
子 的 状况 ,特别 是 电子 的 数目 和 排 布 。 当 原子 化 合成 
分 子 时 ,或 者 简单 的 分 子 形成 更 复杂 的 分 子 时 ,就 出 现 
了 新 的 性 质 。 水 就 是 一 个 最 好 的 例子 。 氢 分 子 和 氧 分 
子 化 合成 水 : 


时 





2H,+0, —» 2H,0 
这 个 化 学 反应 使 两 分 子 氢 (2H, ) 和 一 分 子 氧 (0,) 


化 合 ,形成 两 分 子 水 (2H,0)。H, 和 0, 是 反应 物 ,了 ,0 
是 产物 。 党 和 下 化 多 得 名 和 撤资 成 了 一 2 


~ 
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分 子 。 这 些 伟 信人 水 成 为 生命 的 半生 ee 

化 学 反应 并 不 能 创造 或 破坏 原子 ， 它 只 能 将 原子 
重新 组 合 。 历 以 化 学 反应 是 破坏 已 有 的 化 学 键 ,形成 
新 的 化 学 键 。 上 述 水 的 形成 中 ,破坏 的 是 氨 原 子 之 间 
的 两 个 单 键 和 氧 原子 之 间 的 一 个 双 键 ,产生 的 是 4 个 
氨 和 氧 之 间 的 单 键 , 如 下 式 所 示 ， 





.2H-H0 一 0 一， 人 ， Ne 
H HH 


生物 体内 不 能 发 生 H, 和 0, 直接 化 合 形成 H,0 
的 反应 字 ,但 是 能 够 发 生 千 万 种 各 式 各 祥 的 重要 反应 外 
括 产物 之 一 是 H,0 的 反应 (如 脱水 合成 反应 ) 。 我 们 
举 一 个 例子 。 大 家 都 知道 每 天 膳食 中 不 能 缺乏 维 生 
素 , 维 生 素 有 许多 种 ,其 中 有 一 种 是 维生素 A。 维生素 
A 对 于 正常 的 视力 和 健康 的 皮肤 都 是 必需 的 。 要 获得 
维生素 A ,需要 吃 绿色 的 蔬菜 或 格 黄 色 的 胡 草 人 或 番 
茄 。 这 些 蔬菜 中 并 没有 维生素 A, 但 是 有 一 一 种 橙黄 色 
的 色素 胡萝卜 素 。 胡 萝卜 素 是 一 种 比较 复 杂 的 分 子 ， 
由 40 个 碳 原 子 和 56 个 所 原子 组 成。 胡 莫 素 转 变 为 
维生素 A 的 反应 如 下 : 


CoH:x +0, + 4H 一 一 2C20Hao0 
B- 胡 募 卜 索 维生素 A 
这 个 反应 中 的 变化 并 不 十 分 复杂 ,其 中 发 生 的 只 


是 一 个 碳 与 碳 之 间 双 键 (C 一 C) 的 破裂 和 新 的 C_H 
和 C 一 0 一 H 键 的 形成 , 即 发 生变 化 的 只 是 少数 几 个 化 


学 键 。 这 个 反应 中 所 需要 的 0, 来 自 空气 ,4H 则 来 自 
于 细胞 中 的 其 他 分 子 。 这 个 反应 只 是 发 生 在 活 细胞 中 
成 于 上 万 个 化 学 反应 的 一 例 。 以 后 我 们 将 会 讲 到 在 生 


物体 内 发 生 的 更 多 的 化 学 反应 。 





矶 是 组 成 细胞 中 各 种 大 分 子 的 基础 
细胞 所 合成 的 几乎 所 有 分 子 都 含有 碳 , 碳 能 够 与 


2.2.1 


碳 或 与 其 他 原子 相连 。 碳 原子 有 着 不 同 寻 常 的 特性 ， 
就 是 能 够 形成 非常 大 的 各 种 各 样 的 分 子 。 活 的 生物 体 
内 含 碳化 合 物 的 量 仅 次 于 水 。 

除 一 氧化 碳 、 二 氧化 碳 和 碳酸 盐 等 少数 简单 化 合 物 
外 , 含 碳化 合 物 统称 为 有 机 化 合 物 。 已 知 的 有 机 化 合 物 
有 200 多 万 种 ,而 且 还 在 不 断 地 合成 或 发 现 新 的 有 机 化 
合 物 ,所 以 其 数目 与 日 俱 增 。 前面 讲 过 ,一 种 元 素 的 化 
学 性 质 决定 于 其 原子 最 外 层 电子 的 数目 。 碳 原子 最 外 
层 有 4 个 电子 ,还 有 4 个 电子 的 空位 。 所 以 碳 原子 极 易 
与 其 他 原子 共用 4 对 电子 而 形成 4 个 共 价 键 。 

图 2.3a 表示 碳 原子 的 四 面体 结构 。 以 甲烷 为 例 ， 
可 以 把 碳 原子 的 4 个 单 键 看 成 是 四 面体 的 4 个 角 与 中 
心 之 间 的 一 条 线 ,4 个 氢 原 子 在 4 个 单 键 的 一 端 , 另 一 
端 则 在 碳 原子 的 中 心 。 单 键 所 表示 的 只 是 C 与 了 之 
间 的 电子 云 。 甲 烷 的 结构 式 如 图 2.3b 所 示 。 

像 甲 烧 这 样 的 分 子 , 仅 由 碳 和 氢 两 种 元 素 组 成 , 称 
为 烃 或 碳 氢 化合 物 (hydrocarbon) 。 由 于 碳 与 碳 可 以 形 
成 链 , 链 又 可 以 有 分 支 , 链 的 长 度 则 由 2 个 碳 至 数 二 个 
不 等 ,所 以 链 状 的 烃 就 多 不 胜 数 。 图 2.3 中 的 evdesf 1 
就 是 几 个 例子 。e 是 乙 烧 ,d 是 丙烷 ,。 是 丁 烷 ,f 是 异 | 
丁 烷 。 丁 烧 和 异 丁 烷 的 分 子 式 相同 (都 是 C,Ho) ,但 ， 
结构 不 同 , 称 为 异 构 体 (isomer) 。 每 一 种 异 构 体 都 有 习 
其 特性 。 烃 中 也 可 以 有 双 键 ,如 图 2.3 中 的 g 和 h,g | 
是 1- 丁 烯 ,小 是 2- 丁 烯 。 烯 表示 双 键 ,1 和 2 表示 其 位 
置 是 在 第 1 个 ( 自 左 向 右 数 ) 碳 上 还 是 第 2 个 碳 上 。 长 
的 碳 链 还 可 组 成 环 , 环 中 可 以 有 双 键 。 图 2. 3i 是 环 已 
烷 ,j 是 茜 , 葵 环 存在 于 许多 种 有 机 化 合 物 中 。 图 2.3 中 … 
所 列 的 各 种 化 合 物 ,各 代表 一 种 碳 骨 架 (carbon skele” 
ton) , 碳 骨 架 是 许 许多 多 种 有 机 化 合 物 的 基础 。 

图 2.3 中 的 化 合 物 和 我 们 的 日 常生 活 关系 密切 。 甲 : 
烷 是 天 然 气 的 主要 成 分, 乙 烷 和 丙烷 是 液化 石油 气 的 主 
要 成 分 , 环 已 烷 存在 于 汽油 中 , 苯 则 为 常用 的 有 机 溶剂 。 
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图 2.3 几 种 碳 骨 架 及 化 合 物 举例 


可 以 把 所 有 的 有 机 化 合 物 都 看 作 是 由 烃 衍生 而 来 。 ”能 团 (functional group) 。 在 组 成 细胞 的 分 子 中 最 为 重 
的 。 除 去 碳 原 子 和 和 氢 原 子 外 ,有 机 化 合 物 还 可 以 有 别 ”要 的 功能 团 有 4 种 :羟基 (一 0H)、 痰 基 (>C0) ,羧基 
的 原子 ,其 中 最 常见 的 是 氧 和 氮 。 而 且 参 加 化 学 反应 ”一 CO0H) 和 氨基 (一 NH,)。 表 2-2 就 是 这 4 种 功能 
的 往往 是 这 些 原子 组 成 的 原子 团 ,这 类 原子 团 称 为 官 。 团 的 名 称 结构、 存在 形式 等 。 


表 2-2 4 种 重要 功能 团 
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这 4 种 功能 团 中 ,羟基 (hydrowy] group) 是 由 氨 原 
子 和 氧 原子 组 成 的 , 氧 原子 一 方面 与 氢 形 成 单 键 另 _ 
方面 又 与 碳 形成 单 键 。 含 有 羟基 的 化 合 物 有 醇 类 , 乙 
醇 (酒精 ) 就 是 最 常见 的 一 种 醇 。 

淡 基 ( carbonyl group) 中 一 个 碳 原 子 与 一 个 氧 原子 
形成 双 键 , 碳 原子 的 另外 两 个 键 可 以 连 在 另外 的 碳 上 ，， 
也 可 以 与 所 相连 。 如 果 普 基 在 碳 架 的 末端 , 化 合 物 就 
是 醛 (aldehyde) ;如 果 关 基 在 碳 架 中 间 ,化 合 物 就 是 柄 
(ketone ) 。 

羧基 (earboxyl group) 中 砚 原 子 一 方面 与 氧 形成 双 
键 , 另 一 方面 又 连接 着 一 个 郑 基 。 凑 基 能 解 高 出 H+， 
所 以 有 羧基 的 化 合 物 称 为 羧 酸 ( carboxylic acid) 。 

氨基 (amino group ) 由 所 原子 和 两 个 氢 原 子 组 成 ， 
氮 原 子 上 的 另 一 个 键 则 可 连 在 碳 上 。 它 起 着 碱 的 作 
用 ,能 吸收 H'。 含 氮 基 的 有 机 化 合 物 称 为 胺 ( amine) 
类 。 


这 4 种 功能 团 有 一 个 共同 特点 ,就 是 都 有 极 性 , 因 


为 其 中 的 氧 原子 或 所 原子 都 有 很 强 的 电 负 性 ,能够 吸 
” 引 电 子 。 因 此 ,所 有 含有 这 些 基 团 的 化 合 物 都 是 亲 水 
的 (hydrophilic) ,都 是 水 溶性 的 。 这 是 这 些 化 合 物 能 
在 生物 体内 起 重要 作用 的 必要 条 件 。 

表 2-2 中 所 列 的 化 合 物 中 都 只 有 一 种 功能 
事实 上 ,许多 生物 分 子 中 含有 两 种 或 更 多 种 功能 团 。 
例如 糖分 子 中 就 有 羟基 和 了 醛 基 或 酮 基 , 氨 基 酸 中 有 氨 


基 和 羧基 。 多 种 功能 团 的 存在 有 利于 它们 形成 大 分 


子 。 


2.2.2 细胞 利用 少数 种 类 小 分 子 合成 
许多 种 生物 大 分 子 


在 生命 现象 中 起 着 重要 作用 的 分 子 都 是 极其 巨大 
的 分 子 , 称 为 大 分 子 ( macromolecule) 。 生 物 大 分 子 可 
分 为 4 大 类 :蛋白 质 (protein) 、 核 酸 ( nucleic acid ) ,多 
糖 (polysaccharide) 和 脂 质 (lipid)。 这 4 类 大 分 子 中 的 
前 三 类 都 是 多 聚 体 。 所 谓 多 聚 体 ( polymer) ,就 是 由 相 
同 或 相似 的 小 分 子 组 成 的 长 链 ,就 像 一 列 火车 是 由 许 
多 节 车 磺 连 挂 而 成 的 一 样 。 组 成 多 聚 体 的 小 分 子 称 为 
单 体 (monomer) 。 细胞 利用 单 体 组 成 多 聚 体 。 

生物 细胞 中 所 合成 的 大 分 子 种 类 极 多 , 仅 蛋 白质 
的 种 类 就 约 有 10 种 ,而 且 每 种 蛋白 质 还 有 变化 ,所 以 
其 总 数 几 乎 是 无 穷 的 。 然 而 细胞 合成 这 么 多 种 多 聚 体 
所 用 的 单 体 种 类 不 过 四 五 十 种 ,加 上 少数 几 种 不 常见 
的 单 体 ,总 共 也 不 到 100 种 。 例 如 ,蛋白 质 就 是 仅 由 


20 种 不 同 的 氨基 酸 组 成 的 。 数 百 个 氨基 酸 残 基 组 成 
长 链 ,就 成 了 种 类 数 不 清 的 蛋白 质 。DNA 仅 由 4 种 不 
同 的 单 体 , 即 核 苷 酸 组 成 。 蛋 白质 和 核酸 之 所 以 种 类 
繁多 ,关键 在 于 其 中 单 体 的 排列 顺序 不 同 。 

生物 制造 多 聚 体 所 用 的 单 体 是 通用 的 , 人、 植物 、 
动物 和 细菌 都 用 同样 的 20 种 氨基 酸 和 同样 的 4 种 核 
苷 酸 ,然而 所 合成 的 蛋白 质 和 DNA 则 不 仅 因 物种 而 
蜡 , 而 且 不 同 的 个 体 之 间 也 有 不 同 。 

细胞 将 单 体 组 成 多 聚 体 的 方式 是 所 谓 脱 水 合成 
(dehydration synthesis) 。 所 有 的 单 体 都 有 氢 原 子 (H) 
和 羟基 (一 OH ) ,每 加 上 一 个 单 体 , 便 有 一 个 H 和 一 
个 一 0H 形成 了 水 (HOH) ,产生 一 个 新 的 共 价 键 , 这 便 
是 脱水 合成 。 不 管 具体 的 单 体 是 什么 ,这 个 反应 是 普 
遍 发 生 的 。 假 定 A 一 A 一 A 为 一 个 小 的 多 聚 体 ,A 为 一 
个 未 连接 上 去 的 单 体 ,脱水 合成 可 示意 如 下 : 


>7HO—A—A—A—A’—H 





HO—A—A—A—H + HO—A’—H 
、\ 
H,0 


通过 这 个 反应 ,A“ 与 小 多 聚 体 中 末端 的 一 个 A 形 
成 一 个 新 的 共 价 键 。 不 管 单 体 是 什么 ,所 发 生 的 脱水 
作用 是 完全 相同 的 。 

生物 体内 不 仅 要 合成 多 聚 体 ,还 要 使 多 聚 体 分 解 。 
例如 ,生物 所 摄取 的 食物 往往 是 大 分 子 , 要 将 它们 吸 
收 ,必须 先 将 它们 分 解 为 单 体 。 将 多 聚 体 分 解 为 单 体 
的 反应 恰 是 脱水 合成 的 逆反 应 , 即 水 解 反 应 (hydroly- 
sis) 。 水 解 就 是 加 和 一 个 水 分 子 使 键 断裂 , 如 下 式 所 
示 : 

HO—A—A—ATA—H 
| H,0 


HO—A—A—A—H + HO—A’—H 


水 解 后 水 中 的 H 连接 到 新 多 聚 体 的 末端 单 体 
上 ,一 0H 连接 到 新 靶 放 的 单 体 上 。 

脱水 合成 和 水 解 是 两 种 反应 类 型 ,在 细胞 中 普遍 
存在 。 具 体 到 每 一 种 反应 , 则 各 自由 专 一 的 酶 催化 。 





2.3.1 单 糖 和 双 糖 


糖 类 (carbohydrate) 是 一 大 类 化 合 物 ,从 最 简单 的 
糖 到 很 大 的 多 糖 (polysaccharide) 。 多 糖 即 由 糖 的 单 体 


聚合 而 成 的 长 链 。Carbohydrate 这 个 字 的 本 意 是 碳水 
化 合 物 ,因为 糖 的 最 基本 的 化 学 式 可 以 写成 为 CH,0， 
好 像 是 碳 和 水 化 合 而 成 的 。 这 个 字 在 英语 中 仍 在 沿 
用 ,但 容易 使 人 误解 ,因为 糖 并 不 是 碳 和 水 化 合 而 成 
的 。 组 成 多 糖 的 单 体 是 单 糖 ( monosaccharide ) ,最 常见 
的 单 糖 是 葡萄 糖 ( glucose ) 和 果糖 (fructose) ,蜂蜜 主要 
是 这 两 种 单 糖 的 混合 物 。 和 葡萄 糖 是 生物 体内 最 重要 的 
单 粮 ,分子式 为 CH,:0。, 结 构 式 如 图 2. 4a, 果糖 的 分 
子 式 也 是 C6H,,06 ,但 结构 式 不 同 ( 图 2.4b)。 从 这 两 
个 结构 式 可 以 看 出 单 糖分 子 的 两 个 特点 :一 是 有 许多 
羟基 ,所 以 单 糖 属于 醇 类 ; 另 一 个 特点 是 有 痰 基 。 加 基 
或 在 分 子 一 端 (如 葡萄 糖 ) 成 为 醛 基 ; 或 在 分 子 中 间 ， 
成 为 酮 基 ( 如 果糖 ) ,所 以 葡萄 糖 属于 醛 糖 (aldose) , 果 
糖 属于 酮 糖 (ketose) 。 
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图 2.4 和 葡萄糖 (a) 和 果糖 (b) 的 结构 式 


葡萄 糖 和 果糖 是 异 构 体 ,它们 之 间 的 区 别 仅 在 于 
原子 的 排列 不 同 , 具 体 地 说 , 仅 在 于 痰 基 的 位 置 不 同 。 
这 种 差别 看 似 不 大 ,但 两 者 的 性 质 却 有 很 大 不 同 , 例 
如 ,它们 与 其 他 分 子 发 生 反应 的 能 力 不 同 , 甜 度 不 同 ， 
果糖 要 比 葡萄 糖 甜 得 多 。 

葡萄 糖 和 果糖 都 是 由 6 个 碳 原子 组 成 的 , 称 为 已 
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糖 (hexose)。 存 在 于 生物 体内 的 单 糖 还 有 由 3、4、5 和 
7 个 碳 原子 组 成 的 ,分 别称 为 丙 糖 (triose)、 丁 糖 (tet- 
rose) 成 糖 (pentose) 和 庚 糖 (heptose) 。 其 中 成 糖 尤其 
重要 ,因为 它们 是 组 成 核酸 的 成 分 。 

图 2.4 中 糖 的 结构 式 是 线 状 的 ,但 事实 上 这 并 不 完 
全 正确 ,因为 许多 单 糖 在 水 溶液 中 还 会 形成 环 , 环 状 结 
构 与 线 状 结构 互相 转变 ,达成 平衡 。 图 2.5 所 示 就 是 葡 
萄 糖 的 线 状 结构 与 环 状 结构 的 相互 转变 。 每 个 碳 原子 
上 的 标号 可 以 帮助 你 了 解 它们 之 间 的 关系 。 单 糖 的 环 
状 结构 常用 简化 的 方式 (c) 表 示 , 这 时 不 必 将 环 中 的 碳 
原子 写 出 , 环 也 可 用 粗细 不 同 的 线 画 出 ,表示 它 是 一 个 
平面 ,羟基 和 其 他 功能 团 则 在 这 个 平面 的 上 方 或 下 方 。 

细胞 中 用 作 燃 料 分 子 的 主要 是 葡萄 糖 。 和 葡萄 糖 和 
其 他 单 糖 也 是 细胞 合成 别 的 有 机 分 子 (如 氨基 酸 ) 的 
原料 。 细 胞 中 的 单 糖 若 不 立即 被 利用 则 通常 被 合成 为 
双 糖 和 多 糖 。 

双 糖 在 细胞 中 是 由 两 个 单 糖 通过 脱水 作用 合成 
的 。 两 个 葡萄 糖 就 形成 麦芽 糖 (maltose) ,这 时 两 个 单 
糖 之 间 的 两 个 羟基 脱 去 一 分 子 水 , 剩 下 一 个 氧 原 子 ,与 
两 个 单 糖 中 的 两 个 碳 原子 各 形成 一 个 共 价 键 。 麦 芽 糖 
存在 于 萌发 中 的 禾 谷 类 子粒 中 ,例如 ,用 于 制作 啤酒 的 
大 麦芽 中 就 有 麦芽 糖 。 葡 萄 糖 形成 麦芽 糖 的 反应 如 图 . 
2.6 所 示 。 . 

最 常见 的 双 糖 为 蓄 糖 (sucrose) ,是 由 葡萄 糖 与 果 
糖 形 成 的 ,形成 方式 与 麦芽 糖 的 完全 相同 。 植 物 汁液 
中 的 糖 主要 是 芒 糖 , 它 是 植物 体内 运送 的 主要 养分 。 
食用 的 芒 糖 就 是 由 甘蔗 葵 或 甜菜 根 制 取 的 。 

蔗糖 比 葡 萄 糖 甜 ,但 不 如 果糖 甜 , 所 以 20 让 纪 80 
年 代 研 究 出 了 一 种 高 果糖 玉米 糖浆 (high-fructose corn 
syrup,HFCS) ,是 将 甜 玉米 浆 中 的 葡萄 糖 转变 为 果糖 的 
一 种 甜 味 剂 ,可 用 以 替代 蔗糖 。 
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图 2.5 葡萄 糖 的 线 状 结构 (a) \ 环 状 结构 (b) 及 其 简化 式 (c) 
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2.6 葡萄 糖 形成 麦芽 糖 


CH,OH CH,OH 
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葡萄 糖 葡萄 糖 
2.3.2 多 糖 


多 糖 是 由 数 百 至 数 千 个 单 糖 通过 脱水 合成 而 形成 
的 多 聚 体 。 这 些 多 聚 体 有 许多 种 ,最 重要 的 有 3 种 : 演 
粉 ( starch) 、 糖 原 (glycogen) 和 纤维 素 (cellulose)。 

淀粉 贮存 在 植物 根 和 其 他 部 分 中 ,由 和 葡萄糖 的 单 体 
聚合 而 成 。 图 2. 7a 是 淀粉 分 子 示意 图 (图 中 的 六 角形 
代表 葡萄糖 单位 ,所 有 的 侧 链 均 未 画 出 ) , 它 是 很 长 的 分 
子 , 由 于 连接 葡萄 糖 单位 的 键 形 成 一 定 的 角度 ,所 以 其 
长 链 卷曲 成 螺旋 。 淀 粉 的 螺旋 可 能 无 分 支 或 有 分 支 。 

植物 细胞 中 有 淀粉 粒 , 即 卷曲 的 淀粉 分 子 ,是 贮存 
的 养分 。 当 植物 需要 利用 糖 作 为 能 源 或 是 合成 其 他 分 
子 的 原料 时 ,就 将 淀粉 水 解 。 人 和 大 多 数 其 他 动物 也 


(a) 淀粉 





(b) 糖 原 


都 能 利用 淀粉 ,在 消化 管 中 将 其 水 解 。 谷 物 、 马 铃 慕 等 
就 是 人 类 膳食 中 淀粉 的 主要 来 源 。 

“ 糖 原 是 人 和 其 他 动物 体内 贮藏 的 多 糖 。 糖 原 (图 
2.7b) 的 结构 和 淀粉 一 样 ,也 形成 螺旋 ,不 过 分 支 更 多 。 
人 体内 的 糖 原 贮存 在 肝 细 胞 和 肌 细 胞 中 ,在 需要 时 ,这 
两 种 细胞 就 会 将 糖 原水 解 成 葡萄 糖 。 人 的 消化 系统 也 
能 消化 食物 中 的 糖 原 颗粒 。 

植物 的 细胞 壁 中 有 许多 种 多 糖 , 起 着 保护 细胞 和 
支持 植物 体 的 作用 。 其 中 最 重要 的 多 糖 是 纤维 素 (图 
2.7c) 。 纤 维 素 是 地 球 上 最 丰富 的 有 机 化 合 物 , 它 形成 
微 原 纤维 ( microfibril) ,存在 于 细胞 壁 中 。 微 原 纤维 形 


”成 坚固 的 壁 保护 着 细胞 ,是 木材 的 主要 成 分 。 纤 维 素 





也 和 淀粉 及 糖 原 一 样 ,是 葡萄 糖 的 多 聚 体 ,但 又 与 淀粉 
和 糖 原 不 同 ,其 中 连接 单 体 的 键 方向 不 同 ,它们 形成 不 
葡萄 糖 单 体 
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图 2.7 3 种 主要 的 多 糖 
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分 支 的 链 ,而 不 发 生 卷曲 。 这 些 相互 平行 的 链 彼 此 由 氢 
键 联 系 , 数 于 条 合 在 一 起 , 像 电 缆 一 样 ,形成 原 纤维 的 一 
部 分 。 在 木材 中 ,一 层 一 层 的 原 纤 维 与 其 他 类 型 的 多 至 
体 结合 在 一 起 ,形成 坚固 的 支持 物 ,支持 着 高 算 的 大 树 。 

纤维 素 不 能 被 动物 消化 管 中 的 酶 所 水 解 ,所 以 我 
们 吃 下 的 纤维 素 只 能 原样 排出 来 ,点 无 变化 ,这 对 于 维 
持 消化 系统 的 健康 极为 有 益 , 但 它 不 是 养分 。 有 些 动 
物 如 牛 、 马 或 白蚁 ,能 消化 纤维 素 ,因为 它们 的 消化 管 
中 寄生 着 能 水 解 纤维 素 的 微生物 。 








2.4.1 脂肪 是 脂 质 中 主要 的 贮 能 分 子 

脂 质 包 括 多 种 多 样 的 分 子 ,其 特点 是 主要 由 碳 和 
氧 两 种 元 素 以 非 极 性 的 共 价 键 组 成 。 由 于 这 些 分 子 是 
非 极 性 的 ,所 以 和 水 不 能 相 容 ,因此 是 政 水 的 (hydro- 
phobic)。 严 格 地 说 , 脂 质 不 是 大 分 子 ,因为 它们 的 相 
对 分 子 质量 不 如 糖 类 .蛋白质 和 核酸 的 那么 大 ,而且 它 
们 也 不 是 聚合 物 。 

脂 质 中 最 常见 的 是 脂肪 (fat) ,脂肪 是 由 甘油 和 脂肪 
酸 通 过 脱水 合成 而 形成 的 。 脂 肪 酸 的 羧基 中 的 一 0H 与 
甘油 的 羟基 中 的 一 H 结合 而 失去 一 分 子 水 ,于 是 甘油 与 
脂肪 酸 之 问 形成 酯 键 , 便 成 为 脂肪 分 子 (图 2.8)。 

脂肪 分 子 中 甘油 的 3 个 羟基 通常 为 3 个 脂肪 酸 所 
酯 化 ,所 以 脂肪 又 叫做 甘油 三 酯 ( triglyceride ) 或 三 栈 
甘油 (triaeyl glycerol) 。 脂 肪 中 的 3 个 酰基 一 般 是 不 同 
的 ,来 源 于 Cie\Cis 或 其 他 脂肪 酸 。 有 双 键 的 脂肪 酸 称 





2.4 脂 质 
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[人 表 不 同 的 长 红包 负 

图 2.8 甘油 与 脂肪 酸 脱 水 合成 脂肪 
为 不 饱和 脂肪 酸 ( unsaturated fatty acid) ,没有 双 键 的 
则 称 为 饱和 脂肪 酸 (saturated fatty acid)。 图 2.9 是 一 
种 脂肪 的 结构 式 。 其 中 一 个 脂肪 酸 是 C6 的 , 另 两 个 是 
Cis 的 ,一 个 有 一 个 双 键 , 另 一 个 有 两 个 双 键 。 双 键 的 
存在 使 得 碳 链 弯 曲 , 占 的 空间 较 大 ,所 以 含有 双 键 的 脂 
肪 在 常温 下 是 液态 ,因为 其 分 子 不 能 排列 得 太 紧 密 。 

脂肪 中 有 多 个 碳 氢 链 ,所 以 是 含 能 量 较 多 的 分 子 。 
1g 脂肪 中 所 贮存 的 能 量 约 为 1 g 淀粉 的 两 倍 。 

动物 的 脂肪 中 不 饱和 脂肪 酸 很 少 ,植物 油 中 则 较 
多 。 腾 食 中 饱和 的 脂肪 太 多 会 引起 动脉 奖 样 硬化 , 因 
为 脂肪 还 有 下 面 要 讲 的 胆固醇 均 会 在 血管 内 壁 上 沉积 
而 形成 斑 块 ,这 样 就 会 妨碍 血 流 ,产生 心血 管 疾病 。 


2.4.2 磷脂、 蜡 和 类 固 醇 都 是 脂 质 


脂肪 只 是 脂 质 中 的 一 类 ,另外 还 有 3 类 重要 的 脂 
质 , 它 们 是 磷脂 ( phospholipid)、 类 固 醇 (steroid) 和 晴 
(wax)。 和 磷脂 是 细胞 膜 的 重要 组 分 ,其 结构 与 脂肪 类 
似 ,不 过 分 子 中 只 有 两 个 脂肪 酸 ,另外 一 个 酸 是 磷酸 。 
磷脂 是 非常 重要 的 生物 分 子 , 将 在 有 关 生 物 膜 的 部 分 
中 讨论 。 
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图 2.9 脂肪 分 子 举例 
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蜡 也 是 酷 , 是 由 一 些 长 链 的 醇 与 长 链 脂 肪 酸 形 成 
的 酯 。 它 们 的 琉 水 性 比 脂肪 的 更 强 , 所 以 可 保护 生物 
体 的 表面 。 例 如 ,苹果 、 梨 的 表皮 上 都 有 一 层 螨 , 可 以 
保护 这 些 果实 ,避免 干燥 。 动物 的 表面 也 有 螨 , 例如 ， 
昆虫 就 有 螨 保护 着 其 躯体 ,避免 干燥 。 

类 固 醇 是 一 类 不 同 的 脂 质 。 它 们 的 特点 是 碳 链 折 
成 4 个 环 ,3 个 六 元 环 和 1 个 五 元 环 。 图 2.10 就 是 一 
种 最 常见 的 类 图 醇 一 一 胆固醇 ( cholesterol) 的 结构 式 。 
结构 式 环 上 的 C 和 H 都 没有 标 出 来 。 胆固醇 是 细胞 
膜 的 重要 成 分 ,也 是 动物 体内 合成 其 他 类 固 醇 的 原料 。 
动物 的 趴 、 雄 性 激素 都 是 类 固 醇 。 
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图 2.10 胆 因 醇 


有 一 些 类 固 醇 药物 称 为 促 蛋白 合成 类 固 醇 (ana- 
bolic steroid) ,是 人 工 合成 的 类 似 雄 性 激素 的 药物 。 它 
能 促进 肌肉 发 达 ,增强 体力 , 常 为 一 些 运动 员 所 服用 。 
这 些 药物 有 许多 严重 的 副作用 ,对 运动 员 身心 两 方面 
组 织 所 禁用 。 


都 有 严重 影响 ,为 许多 体育 





2.5.1 暑 白 质 为 生命 活动 所 必需 

蛋白 质 是 由 氨基 酸 组 成 的 多 聚 体 ,是 重要 的 生物 分 

子 。 人 体 中 有 数 万 种 不 同 的 蛋白 质 , 各 自 有 其 独特 的 三 维 

结构 ， 分 别 执行 专 一 的 功能 。 细 胞 组织 和 机 体 的 结构 都 与 
蛋白 质 有 关 , 生 物体 内 的 每 一 项 活动 都 有 蛋白 质 参与 。 

根据 蛋白 质 在 机 体内 的 功能 ,可 将 其 分 为 7 大 类 ; 

(1) 结构 蛋白 结构 蛋白 是 组 成 细胞 结构 的 基 
础 ,例如 ,哺乳 动物 的 毛 、 发 . 肌 腿 和 币 带 ,大 和 蜂 蛛 的 
丝 等 都 是 由 专门 的 蛋白 质 组 成 的 。 

(2) 收缩 蛋白 收缩 蛋白 与 结构 蛋白 共同 起 作用 ， 
例如 ， 肌肉 的 运动 就 需要 收缩 蛋白 与 肌 脖 共同 起 作用 。 

(3) 贮藏 蛋白 例如 , 卵 清 蛋白 就 是 动物 卵 中 的 


贮藏 蛋白 ,是 给 发 育 中 的 胚胎 提供 氨基 酸 的 。 植 物 的 
种 子 中 有 许多 种 贮藏 蛋白 ,是 种 子 昔 发 时 的 养料 来 源 ， 
也 是 食物 中 重要 的 蛋白 质 来 源 。 

(4) 防御 蛋白 ”例如 ,抗体 就 是 一 种 防御 蛋白 ,是 
存在 于 血液 中 负责 与 病原 体 作 斗 争 的 蛋白 质 。 

(5) 转运 绰 晶 ”负责 物质 转运 的 蛋白 质 ,例如 , 血 
红 蛋 白 , 即 血 液 中 含 铁 的 蛋白 质 ,是 把 氧 从 肺 转运 到 身 
体 其 他 各 部 分 的 蛋白 质 。 

(6) 信号 蛋白 信号 蛋白 是 将 信号 从 一 个 细胞 传 
送 到 另 一 个 细胞 的 蛋白 质 。 例 如 , 某 些 激素 就 是 信号 
蛋白 ,它们 的 作用 是 协调 躯体 中 的 某 些 活动 。 

(7) 酶 ” 酶 大 概 是 生物 体内 最 重要 的 蛋白 质 。 它 
们 是 生物 催化 剂 ,催化 体内 的 每 一 个 化 学 反应 。 酶 促进 
化 学 反应 的 进行 ,但 本 身 并 不 在 反应 中 发 生变 化 。 实 际 
上 细胞 中 所 有 的 化 学 反应 都 是 由 酶 促进 和 调节 的 。 

综 上 所 述 ,无 论 是 生物 体 的 结构 ,还 是 每 一 种 生命 
活动 ,都 离 不 开 蛋 白质。 


2.5.2 蛋白 质 仅 由 20 种 氨基 酸 组 成 


蛋白 质 是 结构 和 功能 都 极为 多 种 多 样 的 分 子 , 然 
而 所 有 的 蛋白 质 都 仅 由 20 种 氨基 酸 组 成 。 蛋 白质 之 
所 以 多 种 多 样 , 只 是 由 于 氨基 酸 在 分 子 中 的 组 合 和 排 
列 不 同 。 氨 基 酸 (amino acid) 是 含有 氨基 和 着 基 的 化 
合 物 ,其 通 式 如 下 : 
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连接 在 a-C( 中 间 的 C) 上 的 是 4 个 基 团 :氨基 汪 
(一 NH,) 羧基 (一 C00H) ,一 H 和 一 R。 在 最 简单 的 | 
氨基 酸 甘氨酸 (glyeine) 中 ,一 R 是 一 H, 在 所 有 其 他 的 
氨基 酸 中 ,一 R 是 各 式 各 样 的 基 团 。 : 

这 20 种 氨基 酸 的 名 称 、 结 构 和 缩写 见 表 2-3。 从 ， 
此 表 可 以 看 出 ,这 些 氨基 酸 可 以 分 为 两 大 类 : 芷 水 的 和 
亲 水 的 。 氨 基 酸 的 朴 水 性 或 亲 水 性 决定 于 其 中 R 基 团 
的 性 质 。 例 如 亮 氨 酸 ( 见 表 2-3) ,其 R 基 团 为 一 CH 一 
CH( CH, ),, 是 非 极 性 的 ,因此 是 疏水 的 。 又 如 丝氨酸 ， 
其 R 上 有 一 羟基 ,是 极 性 的 ,因此 是 末 水 的 。 

细胞 将 氨基 酸 连 接 起 来 的 方式 也 是 脱水 合成 。 一 
个 氨基 酸 的 羚 基 与 另 一 一 个 氨基 酸 上 的 氨基 脱水 ， 如 下 
式 所 示 : 


2.5 蛋白质 
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天 冬 氨 酸 (Asp,D) - 谷 氨 酸 (GIu,E) 赖 氨 酸 (Lys,K) 精 氨 酸 (Arg,R) 组 氨 酸 (His.H) 





每 种 氨基 酸 都 有 两 种 符号 :3 字母 的 符号 和 1 字母 的 符号 。 
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一 个 氨基 酸 中 的 C 与 另 一 个 氨基 酸 中 的 N 形成 

一 个 新 的 键 C 一 N , 称 为 肽 键 ( peptide bond) 。 上 列 反 
应 的 产物 是 一 个 二 肽 ( dipeptide) 。 更 多 的 氨基 酸 以 同 

样 的 方式 一 个 一 个 地 加 上 去 ， “成 的 产物 就 是 多 肘 
(polypeptide ) 。 

多 肽 发 生 水 解 作 用 时 ,一 个 水 分 子 加 上 去 就 破坏 
一 个 肽 键 , 于 是 一 个 氨基 酸 被 释放 出 来 , 剩 下 的 是 比 原 
来 的 多 肽 少 一 个 氨基 酸 的 多 肽 。 

多 肽 可 以 由 数 个 单 体 (在 多 肽 链 中 特 称 为 氨基 酸 
残 基 ) 至 成 千 上 万 个 单 体 组 成 。 每 一 种 多 肽 有 其 独特 
的 氨基 酸 序列 ,并 因而 具有 独特 的 三 维 形状 。 


2.5.3 蛋白质 的 结构 决定 其 功能 


一 个 蛋白 质 分 子 由 一 条 或 几 条 多 肽 链 组 成 ,多 肽 
链 则 折 友 成 特有 的 形状 。 例 如 ,溶菌 酶 (lysozyme ) ,是 
存在 于 眼泪 和 白细胞 中 的 酶 ,其 功能 是 杀菌 ,因为 它 能 
溶解 某 些 细菌 的 细胞 壁 。 溶 菌 酶 由 一 条 多 肽 链 组 成 ， 
如 图 2. 11 所 示 。 整 个 分 子 大 致 成 球形 , 故 称 为 球状 蛋 
AAA 
白 是 丝 状 的 ,又 细 又 长 ， 例如 ， 胶原 蛋白 (collagen) 。 胶 
原 蛋 白 是 哺乳 动物 的 皮 、 骨 、 齿 、 腿 中 的 蛋白 质 。 

上 面 所 说 的 球状 或 丝 状 仅仅 是 笼统 的 外 形 , 并 不 

是 特有 的 形状 。 图 2. 11 中 溶菌 酶 的 带 状 模型 中 有 螺 
旋 (coil) 和 扭曲 (twist) ， 这 才 代表 该 分 子 的 具体 的 、 专 
一 的 三 维 形状 。 决 定 其 专 一 功能 的 正 是 这 种 形状 。 几 

乎 所 有 的 蛋白 质 分 子 要 执行 其 专 一 的 功能 ,都 必须 识 
别 其 他 分 子 并 与 之 结合 。 溶 菌 酶 的 功能 是 破坏 细菌 的 
细胞 壁 ,首先 它 必 须 与 细菌 细胞 表面 的 一 种 专 一 的 分 
子 ( 肽 聚 糖 ) 相 结合 。 它 的 具体 形状 就 保证 了 它 能 
识别 并 结合 靶 分 子 。 溶 菌 酶 分 子 上 面 有 -个 缺口 (图 
2.11 中 右 下 方 ) ,刚好 放下 那个 靶 分 子 。 








图 2.11 溶菌 酶 的 带 状 模型 ( 引 自 Campbell 等 ,2000) 


蛋白 质 的 变性 ( denaturation ) 就 是 指 多 肽 链 松 开 
失去 了 其 专 一 的 三 维 形状 ,因而 也 就 失去 了 其 功能 。 
例如 毒 鸡蛋 , 热 使 鸡蛋 清 变 性 , 变 成 不 透明 的 白色 固 
体 ,也 不 溶 于 水 了 。 这 样 的 蛋清 对 发 育 中 的 鸡 肛 就 毫 
无 用 处 了 。 盐 浓度 的 改变 ,pH 的 改变 都 能 使 许多 种 蛋 
白质 变性 。 | 

蛋白 质 分 子 的 专 一 形状 是 由 4 个 层次 的 结构 决定 
的 ,这 4 个 层次 是 一 
级 结构 决定 着 下 一 级 结构 。 图 2. 12 代表 的 是 运 甲 状 
腺 素 蛋 白 (transthyretin, TTR ) 的 各 级 结构 。TTR 是 存 
在 于 血液 中 的 一 种 蛋白 质 ,其 功能 是 运送 甲状 腺 素 和 
维生素 A。 它 是 一 种 球状 蛋白 质 , 共 由 4 条 多 肽 链 组 
成 ,每 条 多 肽 链 都 一 样 ,由 127 个 氨基 酸 残 基 组 成 。 

多 肽 链 中 氨基 酸 的 排列 顺序 就 是 TTR 的 一 级 结 
构 (primary structure) 。 一 级 结构 稍 有 变化 ,就 会 影响 
蛋白 质 的 功能 。 例 如 血红 蛋白 中 有 一 个 氨基 酸 发 生 了 
变化 ,就 会 使 得 这 种 蛋白 质 不 能 运送 氧 ,而 造成 严重 的 
镰 形 细胞 贫血 症 。 

一 级 结构 中 部 分 肽 链 的 卷曲 或 折 熏 产生 二 级 结构 
(secondary structure) 。 卷 曲 所 形成 的 二 级 结构 称 为 a 
螺旋 (a-helix) , 折 肥 所 形成 的 二 级 结构 称 为 折 爱 片 
(pleated sheet) 。 这 两 种 二 级 结构 的 形成 都 是 由 于 距 
离 一 定 的 二 N 一 也 基 团 和 一 C 一 0 基 团 之 间 形 成 氢 键 。 
图 2. 12b 中 虚线 所 代表 的 氧 键 连接 的 都 是 一 条 多 肽 链 


级 .二 级 .三 级 和 四 级 结构 。 前 一 


中 距离 较 远 的 两 个 氨基 酸 的 C 一 0 和 N 一 H。 图 中 o- 
C 上 的 R 和 于 都 未 画 出 ( 亮 氨 酸 除外 )。 三 级 结构 


( tertiary structure ) 表示 的 是 一 条 多 肽 链 的 总 的 三 维 形 


状 。 三 维 形状 一 般 都 可 以 大 致 说 是 球状 的 或 纤维 状 
的 。 运 甲状 腺 素 蛋 白 呈 球 状 ,因为 其 中 的 a 螺旋 和 几 
个 折 树 片 紧密 地 排列 着 。 这 种 具体 的 排列 使 得 多 肽 链 
hs te 


结构 中 既 有 螺旋 区 ,又 有 折合 区 。 而 纤维 状 蛋 白质 ， 
er 我 们 头发 中 的 蛋白 质 , 则 几乎 完全 由 a 螺旋 组 
成 。 三 级 结构 的 形成 ,主要 是 由 于 多 肽 链 中 R 基 团 间 
的 相互 作用 。 许 多 水 溶性 的 球状 蛋白 ,例如 , 运 甲状 腺 
素 蛋白 ,其 肽 链 折 县 的 结果 是 使 疏水 基 团 埋 在 分 子 内 


部 ,而 亲 水 基 团 暴露 在 分 子 外 面 ,可 以 与 水 接触 。 除 去 : 
牙 水 基 团 集中 在 一 起 外 , 某 些 极 性 的 R 基 团 之 间 形成 ， 


的 氧 键 和 离子 键 也 有 助 于 三 级 结构 的 维持 。 


由 两 条 或 多 条 肽 链 组 成 的 蛋白 质 ,还 有 四 级 结构 
组 成 这 种 蛋白 质 的 各 个 多 腑 ，、 
称 为 亚 基 ( subunit) ， 四 级 结构 是 由 各 亚 基 之 间 形 成 的 。 


( quaternary structure ) 。 


和 











(a) 一 级 结构 一 Leu 一 ASp 一 Ala 一 Val 一 Arg — Gly 一 Ser 一 


(b) 二 级 结构 





(0) 三 级 结构 (d) 四 级 结构 





图 2.12 运 甲状 腺 素 和 蛋白 的 一 二 三、 四 级 结构 ( 引 自 Campbell 等 ,2000) 


键 所 维持 的 。 图 2. 12d 为 运 甲状 腺 素 蛋白 的 整个 分 。 酸 中 的 一 类 。 
子 , 它 由 4 个 完全 相同 的 亚 基 组 成 。 许 多 蛋白 质 的 亚 核酸 (nucleic acid) 也 是 多 聚 体 。 有 两 类 核酸 : 脱 


基 是 不 同 的 。 例 如 ,运输 氧 的 血红 和 蛋白 (hemoglobin ) 氧 核糖 核酸 ( deoxyribonucleic acid,DNA ) 和 核糖 核酸 
就 由 两 种 亚 基 ,每 种 各 两 个 组 成 。 (ribonucleic acid,RNA) 。 基 因 是 DNA 中 特定 的 一 段 ， 


这 段 DNA 确定 某 种 特定 蛋白 质 的 一 级 结构 ,所 以 
DNA 是 通过 蛋白 质 而 控制 细胞 乃至 整个 生物 体 的 。 
DNA 不 是 直接 发 号 施 令 , 而 是 通过 RNA 起 作用 的 。 
关于 DNA 和 RNA 如 何 起 作用 ,将 在 21 章 中 讨论 ,这 
里 只 介绍 核酸 的 化 学 。 

如 前 所 述 ,蛋白 质 的 构象 由 它 的 一 级 结构 决定 , 那 DNA 和 RNA 都 是 多 聚 体 ,组 成 它们 的 单 体 是 核 
么 ,什么 决定 蛋白 质 的 一 级 结构 呢 ? 决定 蛋白 质 一 级 。 昔 酸 (nucleotide) ,就 像 组 成 蛋白 质 的 单 体 是 氨基 酸 一 
结构 的 是 基因 ( 详 见 第 21 章 ) 的 组 分 DNA, DNA 是 核 ” 样 。 核 萌 酸 由 3 个 部 分 组 成 (图 2.13)。 第 一 部 分 是 





2.6.1 核酸 由 核 昔 酸 组 成 
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图 2.13 核 萌 酸 


友 糖 ,DNA 中 成 糖 是 脱氧 核糖 (deoxyribose) (图 2. 13 
中 的 成 糖 是 脱氧 核糖 ) ;RNA 中 的 成 糖 是 核糖 (ribose) 
(图 2.13)。 第 二 部 分 是 磷酸 基 团 , 连 在 戊 糖 的 一 端 。 
连 在 成 糖 的 另 一 端 是 含 氮 碱 基 (nitrogenous base ) 。 
DNA 中 的 舍 氮 碱 基 有 4 种 , 即 腺 呆 险 (adenine,A), 胸 


腺 喀 啶 ( thymine,T) , 胞 喀 院 (cytosine,C) 和 乌 茜 叭 - 


(guanine, G)。RNA 中 的 也 是 A,C 和 G, 但 T 被 尿 喀 
啶 (uracil,U) 所 替代 (图 2. 14)。 | 

多 核 苷 酸 也 是 通过 脱水 合成 而 由 核 苷 酸 形成 的 ， 
像 多 肽 由 氨基 酸 形成 一 样 。 如 图 2. 15 所 示 。 核 车 酸 
中 3'C 上 的 产 基 与 下 一 个 核 苷 酸 中 磷酸 基 团 上 的 一 个 
羟基 脱水 , 便 形 成 了 一 个 新 的 磷酸 二 酯 键 ,这样 一 个 个 
地 连 下 去 便 形 成 了 多 核 背 酸 ,图 2. 15 中 形成 的 便 是 一 
段 DNA。 将 图 2.15 简化 , 便 成 了 图 2. 16 的 样式 。 图 
2.15 和 图 2.16 都 说 明 , 脱水 后 一 个 核 背 酸 的 磷酸 基 
团 与 下 一 个 单 体 的 糖 相 连 , 其 结果 是 在 多 核 苷 酸 中 形 
成 了 一 个 重复 出 现 的 糖 -磷酸 主 链 。 


2.6.2 DNA 双 螺旋 


1953 年 添 森 ( James Watson,1928 一 ”) 和 克 里 克 
(Francis Crick ,1916 一 2004 ) 推断 出 DNA 分 子 的 双 螺 
旋 (double helix) 结 构 。 这 是 生物 学 史上 最 光辉 的 成 就 
之 一 ,因为 它 在 分 子 层次 上 说 明了 基因 的 功能 。 沃 森 
和 克 里 克 是 在 研究 了 R. Franklin 和 M. Wilkins 所 得 出 
的 DNA X 射线 衍射 图 谱 后 提出 的 模型 ,随后 各 项 工作 
都 证 明 这 一 模型 是 正确 的 。 沃 森 和 克 里 克 以 及 
Wilkins 于 1962 年 因此 而 获得 了 诺 贝 尔 奖 。 不 幸 的 是 
Franklin 于 1958 年 早 逝 ,未 获 此 殊荣 。 

DNA 双 螺 旋 模 型 的 特点 如 下 (图 2.16): 

(1) 多 核 苷 酸 链 的 两 个 螺旋 围绕 着 一 个 共同 的 轴 
旋转 ,为 右手 螺旋 。 | 


戊 糖 
OH OH 
| 
CH, OH 5'CH, OH 
Ll | 
i Te 
WN wil Ns zd 
| | | | 
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| 
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尿 喀 啶 (UX 在 RNA 中 ) 


图 2. 14 组 成 核酸 的 友 精 和 含 氨 硫 基 


(2) 多 核 苷 酸 链 是 通过 磷酸 和 成 糖 的 3',5' 碳 相 
连 而 成 的 。 因 此 ,长 链 的 两 端 是 不 同 的 ,一端 是 与 3 碳 
相连 的 羟基 (3'C--0H) , 另 一 端 是 与 5' 碳 相连 的 磷酸 
基 团 (5'C 一 P0,) (图 2.15) 。 双 螺旋 的 多 核 背 酸 长 链 
一 条 是 从 3' 到 5', 另 一 条 方向 相反 ,是 从 5' 到 3 
(图 2.16)。 

(3) 最 蛤 大 和 喀 淀 碱 在 双 螺 旋 内 部 ,而 磷酸 根 和 和 
核糖 则 在 外 部 。 磊 基 的 平面 与 轴 相 垂 直 , 糖 的 平面 叉 
与 碱 基 的 平面 几乎 相 垂直 。 

(4) 螺旋 的 直径 约 为 2 am, 相 邻 碱 基 之 间 相 距 
0.34 mm 并 沿 轴 旋转 36*。 因 此 ,整个 旋转 每 隔 10 个 
碱 基 之 后 , 即 相 距 3.4 mm 之 后 又 转 回 原 位 置 。 





| 
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图 2.15 由 脱氧 核糖 核 背 酸 形成 多 核 背 酸 (一 段 DNA 分 子 ) 


(5) 两 条 链 是 由 碱 基 对 之 间 的 氢 键 连 在 一 起 的 ， 
腺 茜 瞧 (A) 总 是 与 胸腺 喀 啶 (T) 配 对 , 鸟 嗓 蛤 (G) 总 是 
与 胞 喀 啶 (C) 配 对 。A-T 之 间 有 2 个 氢 键 ,C-C 之 间 
有 3 个 氢 键 。 

(6) 多 核 苷 酸 中 碱 基 的 序列 不 受 任 何 限制 。 碱 基 
对 的 准确 序列 携带 着 遗传 信息 。 

碱 基 配 对 的 专 一 性 是 DNA 双 螺 旋 中 最 重要 的 问 
题 。 沃 森 和 克 里 克 之 所 以 断定 A 必须 与 了 配对,G 必 
须 与 C 配对 ,有 两 个 根据 : 氢 键 的 形成 与 空间 的 排列 。 
双 螺 旋 中 两 个 碱 基 之 间 的 距离 是 10.8 A, 如 果 两 个 都 
是 嗓 脸 碱 ,就 放 不 下 ,而 如 果 两 个 都 是 喀 啶 碱 ,又 有 多 
余 空 间 ,只 有 一 个 味 叭 在 和 一 个 喀 啶 碱 才 正好 合适 。 
何况 A-T 之 间 又 正好 形成 2 个 氢 链 ,而 C-C 之 间 又 正 
好 形成 3 个 氢 链 ,所 以 A-T 和 G-C 的 碱 基 配 对 可 以 说 
是 天 衣 无 缝 。 


1950 年 ,Chargaff 曾 研究 许多 不 同 物种 的 DNA 中 
碱 基 的 组 成 ,发 现 A 与 了 之 比 以 及 G 与 C 之 比 总 是 接 
近 于 1.0, 沃 森 和 克 里 克 的 模型 正好 说 明了 Chargaff 的 
发 现 。 

克 里 克 和 沃 森 在 提出 了 DNA 的 双 螺 旋 模 型 后 , 立 
即 推出 了 DNA 复制 的 机 制 ,将 在 第 21 章 讨论 。 

DNA 分 子 一 般 很 长 ,有 成 千 上 万 甚至 数 百 万 个 碱 
基 对 。 一 个 长 的 DNA 分 子 中 有 许多 个 基因 ,每 个 基因 
风 为 专 一 的 核 苷 酸 序列 ,由 数 百 或 数 千 个 核 苷 酸 组 成 ， 
这 些 基 因 存 在 于 一 个 多 核 苷 酸 长 链 中 。 基 因 中 核 苷 栈 
的 专 一 序列 就 是 一 种 信息 ,编码 专 一 蛋白 质 的 一 级 
结构 。 

RNA 通常 为 单 链 , 它 在 遗传 信息 流 中 的 作用 也 将 
在 21 章 中 讨论 。 
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(b) 


图 2.16 DNA 的 三 种 表示 法 (a) 该 模型 中 ,螺旋 状 长 带 表示 糖 -磷酸 骨架 , 深 色 和 小 色 的 大 基 互 补 。(b) 侧重 显示 化 学 细节 ,图 中 
显示 氢 键 (用 虚线 表示 ) ,两 条 链 排列 的 顺序 相反 ,两 条 链 上 的 糖 基 的 方向 彼此 相反 。(c) 为 DNA 双 螺 旋 的 计算 机 图 像 ,每 一 原子 均 为 球 
形 , 所 得 到 的 是 空间 填充 模型 ( 引 自 坎贝尔 等 ,2006) : 











1. 动物 是 由 于 氧气 (0;) 氧 化 糖 (CoH,06) 产 生 CO, 和 H,0 而 获得 能 量 。 假 设 你 想 知 道 所 产生 的 C0, 中 的 


氧 是 来 自 于 糖 还 是 氧气 , 试 设计 一 个 用 ”0 作为 示 踪 原子 的 实验 来 回答 你 的 问题 。 


2 有 人 说 :不必 担心 工农 业 所 产生 的 化 学 废料 会 污染 环境 ,因为 组 成 这 些 废料 的 原子 本 来 就 存在 于 我 们 周 : 


围 的 环境 中 。 你 如 何 驳斥 此 种 论调 ? 


3. 免 子 吃 的 草 中 有 时 黄 素 ,但 时 黄 素 仅 在 锡 子 的 脂肪 中 积累 而 不 在 肌肉 中 积累 。 发 生 这 种 选择 性 积累 的 原 


因 在 于 这 种 色素 的 什么 特性 ? 
4. 牛 能 消化 草 , 但 人 不 能 ,这 是 因为 牛 胃 中 有 一 种 特殊 的 微生物 而 人 胃 中 没有 。 你 认为 这 种 微生物 进行 的 是 
什么 生化 反应 ? 如 果 用 一 种 抗生素 将 后 胃 中 的 所 有 微生物 都 消灭 掉 , 牛 会 怎么 样 ? 
5.， 有 一 种 由 9 种 氨基 酸 组 成 的 多 肽 ,用 3 种 不 同 的 和 酶 将 此 多 肽 消化 后 ,得 到 下 列 5 个 片段 (N 代表 多 肽 的 氢 
基 端 ) : 
丙 一 亮 一 天 冬 一 酪 一 织 一 亮 ; 
酷 一 纺 一 亮 ; 
N 一 甘 一 膊 一 亮 ; 
天 冬 一 酷 一 顷 一 亮 ; 
N 一 甘 一 及 一 亮 一 丙 一 亮 。 
试 推测 此 多 肽 的 一 级 结构 。 
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细胞 结构 与 细胞 通讯 





。 施 万 


细胞 是 所 有 生物 体 的 基本 结构 单位 和 功能 单位 。 细 胞 一 般 很 小 ,裸眼 不 能 
看 到 ,只 有 用 显微镜 ,特别 是 电子 显微镜 ,才能 揭示 其 微观 世界 。 细 胞 虽 小 ,但 
其 结构 之 精细 复杂 ,动作 之 灵巧 机 便 , 实 在 是 无 与 伦比 。 人 造 的 任何 机 械 , 比 如 


说 有 数 百 万 个 部 件 的 喷气 式 飞 机 ,其 复杂 与 灵巧 的 程度 仍 不 能 与 细胞 相 比 。 我 
们 对 于 细胞 的 显 微 结构 , 虽 了 解 很 多 ,但 若 从 分 子 层 次 来 看 , 仍 有 许多 问题 有 待 


回答 。 


一 般 生物 由 侯 万 个 细胞 组 成 ,细胞 与 细胞 之 间 , 在 物质 与 能 量 的 交换 和 信 
息 的 交流 方面 都 有 许多 微妙 和 复杂 的 关系 。 





3.1.1 显微镜 揭示 了 细胞 的 微观 世界 


17 世纪 发 明了 显微镜 ,弥补 了 人 眼 之 不 足 , 科 学 
家 们 才 逐 步 发 现 了 细胞 ,并 提出 了 细胞 学 说 。 人 有 眼 的 
分 辨 力 (resolving power, 或 称 分 辨 率 ) 只 有 0. 1mm ,也 
就 是 说 ,如 果 两 条 平行 线 之 间 的 距离 小 于 0. 1mm, 人 
的 眼 就 把 它们 看 成 一 条 线 了 ,光学 显微镜 (light micro- 


scope) 的 分 辨 力 可 达到 200nm( lnm= 10?m) ,为 人 眼 
分 辨 力 的 500 倍 。 利 用 光学 显微镜 ,科学 家 才 打 开 了 
微观 领域 的 大 门 ,研究 了 细胞 的 结构 。 

第 一 个 用 复式 显微镜 观察 软木 切片 的 是 英国 
物理 学 家 胡 克 (Robert Hooke, 1635 一 1703 ) ,他 于 
1665 年 发 现 软木 是 由 许多 微小 的 蜂 房 状 空 腔 组 成 
的 ,他 将 这 种 空 腔 命 名 为 细胞 (cell, 原意 为 小 室 ) 。 
后 来 德国 植物 学 家 施 莱 登 (Mathias Jacob Schlei- 
dem ,1804 一 1881) 于 1838 年 根据 他 多 年 在 显微镜 
下 观察 植物 组 织 的 结果 ,提出 细胞 是 任何 植物 体 组 
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织 结构 的 基本 单位 ; 低 等 植物 可 能 只 是 单个 细胞 ， 
高 等 植物 由 许多 细胞 构成 ( 那 时 生物 学 家 将 生物 分 
为 动 ,植物 两 界 ) 。 德国 动物 学 家 施 万 (Theodor 
Schwann,1810 一 1882) 通 过 对 动物 组 织 的 观察 , 接 
受 了 施 莱 登 的 看 法 ,于 1839 年 提出 组 成 动物 组 织 
的 基本 单位 也 是 细胞 。 这 就 形成 了 细胞 学 说 , 即 所 
有 的 动物 和 植物 都 是 由 细胞 构成 的 。 后 来 ,细胞 学 
说 又 得 到 了 进一步 的 发 展 ,明确 了 细胞 只 能 由 业已 
存在 的 细胞 经 分 裂 而 产生 ， 

光学 显微镜 受 照明 用 光 的 波长 的 限制 ,分 辨 力 不 
可 能 再 提高 了 。 所 以 在 光学 显微镜 下 ,细菌 以 及 细胞 
中 的 细胞 器 ,例如 线粒体 ,只 不 过 是 -一 个 小 丁 或 小 颗 
粒 , 其 中 的 结构 不 可 能 看 清 。 电子 显微镜 (electron mi- 
croscope, EM) 的 发 明 又 开辟 了 细胞 研究 的 新 领域 。 电 
子 显 微 镜 是 用 加 速 的 电子 束 代替 可 见 光线 来 “照明 ” 


的 ,其 分 辩 力 比 光学 显微镜 提高 了 许多 倍 。 现 在 最 好 
的 电子 显微镜 的 分 辨 力 已 达到 0. 2nm( 氧 原子 的 直径 


为 0. 106nm)。 各 种 电镜 技术 进一步 揭示 了 细胞 的 向 
观 领域 ,看 见 了 在 光 镜 下 看 不 到 的 许多 结构 ,直至 看 到 
了 一 些 分 子 。 

电镜 有 两 种 类 型 ,一 种 是 透射 电镜 (transmission 
EM,TEM), 一 种 是 扫描 电镜 (scanning EM, SEM )。 
TEM 用 于 研究 样本 内 部 的 超 微 结 构 (ultrastructure ) ， 
SEM 则 用 于 观察 样本 表面 的 细微 结构 


电镜 观察 的 样本 都 是 经 过 加 工 的 样本 ,用 电镜 不 
能 观察 活 的 样本 。 | 


3.1.2 分 级 分 离 技术 可 用 于 研究 活 的 ， 


样本 . 


细胞 的 分 级 分 离 (fractionation) 是 将 细胞 破碎 ,将 
其 中 的 各 种 细胞 器 分 开 , 从 而 可 以 分 别 研究 它们 的 功 
能 。 最 有 效 的 仪器 是 超速 离 心机 (ultracentrifuge ) ,其 
旋转 速度 可 达到 每 分 钟 130 000 次 (130 000 rmin ) ， 
超速 离心 机 旋转 时 所 产生 离心 力 的 大 小 通常 以 重力 加 
速度 g 的 倍数 表示 。 上 述 130 000 r/min 所 产生 的 离 
心力 为 g 的 一 百 万 倍 (1 000 000xg)。 

这 里 要 顺便 提 到 沉降 系 数 ( sedimentation coe 侍 - 
cient) 的 S 单位 。S 表示 的 是 大 分 子 或 颗粒 在 超速 离 
心 时 的 沉降 行为 ,其 大 小 与 颗粒 的 密度 .形状 沉降 介 
质 的 密度 均 有 关 。S= 10-2 s。 蛋 白质 分 子 的 $ 大 都 为 
1 ~20S ,核酸 的 S 更 大 ,例如 RNA 就 有 16S RNA ,25S 
RNA 等 。 沉 降 系数 越 大 ,分子 或 颗粒 就 越 大 。 


分 级 分 离 的 第 一 步 是 匀 浆 化 ,即将 细胞 (组 织 ) 


打 碎 ,然后 在 低温 下 离心 , 随 着 离心 速度 的 增加 , 越 
来 越 小 的 颗粒 就 会 沉淀 下 来 。 例 如 在 800xg 下 离心 
10 min, 得 到 的 沉淀 中 主要 是 细胞 核 和 细胞 碎片 ;在 
20 000xg 下 离心 15 min, 得 到 的 是 “微粒 体 ( micro- 
some)”, 即 质 膜 和 细胞 的 内 膜 ; 在 150 000xg 下 离心 
3 h, 得 到 的 是 核糖 体 。 此 时 留 在 上 面 的 上 清 液 则 是 


细胞 溶胶 ( ytosol) 。 


细胞 溶胶 就 是 细胞 质 中 除 细胞 器 和 细胞 骨架 
以 外 的 液体 部 分 。 细 胞 溶胶 含有 丰富 的 蛋白 质 , 细 
胞 中 25% ~50% 的 蛋 日 质 都 存在 于 细胞 溶胶 之 中 。 
细胞 溶胶 含有 多 种 酶 ,是 细胞 中 许多 代谢 活动 的 
场所 。 

利用 分 级 分 离 技术 ,可 以 制备 比较 大 量 的 各 种 细 
胞 器 的 制剂 , 以便 仔 细 研 究 其 功能 。 


3.1.3 ”细胞 的 概貌 


支原体 (mycoplasma) 是 最 小 的 细胞 , 直径 只 有 
100nm , 鸟 类 的 卵细胞 最 大 ,是 肉眼 可 见 的 细胞 ,能 鸟 
蛋 的 蛋黄 大 概 是 目前 世界 上 最 大 的 动物 细胞 (鸡蛋 的 
蛋黄 也 是 一 个 细胞 ) 。 棉 花 和 麻 的 纤维 都 是 单个 细胞 ， 
棉花 纤维 可 长 达 3 ~ 4em, 麻 纤维 甚至 可 长 达 10em。 
成 熟 的 西瓜 新 和 番茄 的 果实 内 有 亮晶晶 的 颗粒 状 果 
肉 ,用 放大 镜 可 以 看 到 ,它们 都 是 圆 粒状 的 细胞 。 细 胞 
的 大 小 与 其 功能 是 相 适 应 的 。 例 如 ,神经 细胞 的 细胞 


体 ,直径 不 过 0. 1mm, 但 从 细胞 体 伸 出 的 神经 纤维 可 


长 达 1m 以 上 ,这 和 神经 的 传导 功能 是 一 致 的 。 鸟 多 
之 所 以 大 ,是 由 于 细胞 中 积存 有 大 量 营 养 物 质 。 鸟 类 
是 卵 生 的 ,卵细胞 积存 大 量 卵黄 才能 满足 胚胎 发 育 
之 喜 。 

一 般 说 来 ,多 细胞 生物 体积 的 增加 不 是 由 于 细 
胞 体积 的 增 大 ,而 是 由 于 细胞 数目 的 增多 ,参天 大 
树 和 矮小 灌木 的 细胞 ,在 大 小 上 并 无 显著 差异 ; 鲜 
的 细胞 也 不 一 定 比 蚂蚁 的 细胞 大 。 细 胞 的 体积 受 
到 大 自然 规律 的 限制 ,最 小 的 细胞 必须 能 装 下 维持 
生命 和 繁殖 所 必需 的 DNA、 蛋 白质 和 内 部 结构 元 
件 。 最 大 的 细胞 必须 有 足够 的 表面 积 ,以 便 从 环境 
中 获得 足够 的 营养 物质 和 排出 废物 。 大 细胞 的 表 
面积 比 小 细胞 的 大 ,但 是 大 细胞 的 表面 积 与 体积 之 
比 却 比 小 细胞 的 小 ,细胞 靠 表面 接受 外 界 信息 和 与 


外 界 交 换 物 质 ,相对 面积 太 小 ,这 些 任务 就 难以 完 ， 


成 (图 3.1 和 图 3.2)。 . 
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及 细胞 20 pm O 〇 


红细胞 7hm Oo 


大 肠 杆 菌 3 hm 。 
图 3.1 细胞 大 小 示意 图 


单 细 胞 生物 ,如 衣 藻 、 草 履 虫 ,全 身 只 是 一 个 细胞 。 
一 般 说 来 ,多 细胞 生物 的 细胞 数目 与 其 体积 成 正比 。 
因此 ,根据 生物 体 或 其 某 一 器 官 的 体积 以 及 组 成 它们 
的 细胞 的 体积 ,就 可 以 估算 出 该 生物 体 或 器 官 的 细胞 
数目 。 按 照 这 一 方法 计算 ,新 生 婴 儿 的 细胞 数 约 为 
2x10 ,而 成 人 的 细胞 数 约 为 10”。 


3.1.4 两 类 细胞 : 原核 细胞 和 真 核 
细胞 


在 第 1 章 中 已 经 讲 过 ,地 球 上 生物 的 细胞 分 为 
两 大 类 :原核 细胞 ( prokayotic cell) 和 真 核 细胞 ( eu- 
karyotic cell) 。 细 菌 的 细胞 为 原核 细胞 ;其 他 生物 ， 
即 原 生生 物 、 真 菌 、 植 物 和 动物 的 细胞 都 是 真 核 
细胞 。 





3.1 细胞 的 结构 





(a) 4 cm 


(b) 2 cm 


(c) 1 cm 


图 3.2 体积 与 面积 的 关系 (a) 表面 积 为 96 em’ ,体积 为 
64 em ,表面 积 :体积 为 1.5 :1。(b) 表面 积 为 192 em? ,体积 为 
64 cm’ ,表面 积 :体积 为 3 :1。(e) 表面 积 为 384 em? ,体积 为 
64 em ,表面积 :体积 为 6:1 


原核 细胞 在 地 球 上 出 现 最 早 ,第 一 个 原核 细胞 约 
在 35 亿 年 前 出 现 。 第 一 个 真 核 细 胞 则 大 约 17 亿 年 
前 出 现 。 原 核 细胞 非常 小 ,大 多 数 细菌 的 直径 为 
2 ~8hm, 约 为 典型 真 核 细 胞 的 十 分 之 一 ,只 有 用 电子 
显微镜 才能 看 见 其 内 部 结构 。 

图 3.3 为 原核 细胞 的 模式 图 。 原 核 细胞 没有 膜 包 
被 的 细胞 核 ,只 有 一 个 拟 核 区 (nucleoid region) ,其 染 
色 体 为 环形 的 DNA 分 子 。 这 些 分 子 卷曲 在 拟 核 区 内 。 
一 个 原核 细胞 至 少 有 一 个 拟 核 区 ,有 时 有 两 个 甚至 多 
个 拟 核 区 。 细 胞 质 中 有 许多 核糖 体 ,氨基 酸 在 其 中 按 
照 DNA 的 指令 合成 为 蛋白 质 。 原 核 细 胞 的 细胞 质 中 


没有 其 他 由 膜 包 被 起 来 的 细胞 器 。 原 核 细胞 太 小 , 结 


构 简 单 ,不 需要 细胞 骨架 。 

和 真 核 细 胞 一 样 ,原核 细胞 也 有 质 膜 (plasma 
membrane) , 它 控制 着 物质 进出 细胞 的 转运 。 质 膜 
上 有 许多 种 蛋白 质 , 它 们 或 是 外 界 信号 的 受 体 ,或 
是 与 代谢 (如 细胞 呼吸 或 光合 作用 ) 有关 的 蛋 
白质 。 

大 多 数 细菌 的 质 膜 外 面 又 围绕 着 比较 坚固 的 细 
胞 壁 ,保护 着 细胞 并 有 助 于 维持 其 形状 。 某 些 原核 
细胞 外 面 还 有 一 个 务 笛 的 外 套 称 为 莱 腊 (capsule ) ， 
围绕 着 细胞 壁 ,进一步 保护 着 细胞 。 莱 膜 还 有 助 于 
细菌 附着 在 一 些 物 体 的 表面 上 。 茶 些 细 菌 表面 有 突 
出 物 , 短 的 称 为 菌 毛 (pilus, 复 pii) ,长 的 称 为 鞭毛 
(flagellum , 复 flagellae)。 菌 毛 的 作用 是 帮助 细菌 附 
着 在 一 些 物 体 的 表面 上 ,鞭毛 的 作用 是 推动 细菌 在 
液体 环境 中 前 进 。 

关于 原核 细胞 ,第 28 章 中 将 进一步 讨论 ,本 章 下 
面 将 重点 讨论 真 核 细胞 。 


3 ”细胞 结构 与 细胞 通讯 


拟 核 区 (DNA) 
核糖 体 





图 3.4 为 动物 细胞 和 植物 细胞 的 模式 图 。 这 两 类 
细胞 的 共同 特点 是 都 有 质 膜 和 细胞 核 , 质 膜 是 细胞 质 
(cytoplasm) 的 最 外 层 ,细胞 质 的 定义 是 除 细胞 核 以 外 
的 所 有 部 分 。 细胞 质 中 有 细胞 溶胶 ,这 是 一 种 透明 、 符 
竺 并 且 可 能 是 高 度 有 序 并 且 处 于 动态 平衡 的 物质 , 细 
胞 溶胶 中 有 各 种 细胞 器 和 细胞 骨架 。 


3.2.1 细胞 核 是 真 核 细胞 的 控制 中 心 


一 切 真 核 细胞 都 有 完整 的 细胞 核 ( nucleus) (图 3.5) 。 
哺乳 动物 血液 中 的 红细胞 和 维 管 植物 的 得 管 细胞 中 没有 
细胞 核 ,其 实 它们 最 初 也 是 有 细胞 核 的 ,后 来 在 发 育 过 程 
中 消失 了 。 有 些 细 胞 有 多 个 核 ;大 多 数 细胞 只 有 一 个 核 。 

细胞 核 是 细胞 的 控制 中 心 ,在 细胞 的 代谢 、 生 长 和 
分 化 中 起 着 重要 作用 。 有 人 用 变形 虫 做 实验 ,去 掉 核 
的 变形 虫 虽 然 还 能 活 几 天 ,但 不 能 取 食 , 也 不 能 生长 ， 
终于 死亡 。 遗 传 物质 主要 位 于 核 中 。 








细胞 核 包 括 核 被 膜 . 染 色 质 核 仁和 核 基质 等 部 分 。 
1. 核 被 腊 
核 被 膜 (nuclear envelope) 包 在 核 的 外 面 ,结构 很 
复杂 (图 3.5) 。 核 被 膜 由 两 层 膜 组 成 ,每 层 厚 约 7 ~ 
8nm。 内 外 两 层 膜 之 间 为 宽 约 10 ~ 50nm 的 核 周 腔 
( perinuclear space) 。 在 多 种 细胞 中 ,外 膜 延 伸 而 与 细 
胞 质 中 焰 面 内 质 网 相连 ,外 膜 上 有 许多 核糖 体 颗粒 。 ， 
因而 可 知 , 外 膜 实际 上 是 围绕 核 的 内 质 网 部 分 。 - 
核 被 膜 的 内 面 有 由 纤维 状 蛋白 组 成 的 核 纤 层 (nu- … 
clear lamina) ,其 厚度 因 不 同 的 细胞 而 异 。 组 成 核 纤 层 
的 纤维 状 蛋白 为 核 纤 层 蛋白 (ljamin ) 。 ; 
核 被 膜 上 有 小 孔 , 称 为 核 孔 ( muclear pore) ,直径 
约 50 ~ 100nm ,数目 不 定 ,一 般 有 几 千 个 。 大 的 细胞 ，， 
如 两 栖 类 的 卵 母 细 胞 , 核 孔 数 可 达 百 万 。 核 孔 构造 复 : 
杂 , 由 30 ~50 种 蛋白 质 组 成 ,并 与 核 纤 层 紧密 结合 ,成 3 
为 核 孔 复合 体 (muclear pore complex) 。 组 成 核 孔 复 合 1 
体 的 蛋白 质 统称 为 核 孔 蛋白 (nucleoporin) 。 了 
核 孔 复合 体 在 核 内 外 的 物质 转运 中 起 重要 作用 。 
蛋白 质 分 子 都 是 在 细胞 质 中 的 核糖 体 上 合成 的 ,这 些 蛋 本 


白质 包括 合成 DNA 和 RNA 所 需 的 聚合 酶 以 及 染色 体 
中 的 组 蛋白 和 核糖 体 蛋白 等 。 它 们 都 必须 自 细 胞 质 运 
人 细胞 核 。 核 内 生成 的 各 种 RNA 以 及 组 装 好 的 核糖 体 
亚 基 等 大 分 子 又 必须 从 细胞 核 内 运 到 细胞 质 中 。 所 有 
这 些 大 分 子 都 是 通过 核 孔 复合 体 进 出 细胞 核 的 。 现 在 
已 经 确定 ,有 一 个 蛋白 质 家 族 是 负责 使 大 分 子 穿行 核 膜 
的 ,输入 蛋白 (importin) 将 大 分 子 从 细胞 质 运 人 核 内 ,和 输 
出 蛋白 (exportin ) 则 将 大 分 子 从 细胞 核 中 运 至 核 外 。 大 
分 子 出 入 细胞 核 不 是 简单 的 扩散 ,而 是 有 专 一 性 的 。 大 


3.2 真 核 细 胞 的 结构 “33 


分 子 依据 自身 的 核定 位 信号 和 与 核 扎 复合 体 中 专 一 受 
体 蛋 白 结 合 而 实现 “主动 转运 "(参看 第 4 章 )。 

2. 染色 质 

利用 固定 和 染色 技术 ,如 用 苏 木 精 染 色 , 可 在 光学 
显微镜 下 看 到 细胞 核 中 许多 或 粗 或 细 的 长 丝 交 织 
网 ,网 上 有 较 粗大 、 染 色 更 深 的 团 块 。 这 些 就 是 染色 质 
(chromatin ) 。 细 丝 状 的 部 分 称 常 染色 质 (euchroma- 
tin) , 较 大 的 染色 更 深 的 园 块 是 异 染色 质 (heterochro- 
matin) 。 蜡 染色 质 常 附着 在 核 被 膜 内 面 。 





图 3.5 细胞 核 模式 图 (a) 和 HeLa 细胞 核 的 电镜 照片 (b) ( 引 自 Kamp,2004) 





3 ”细胞 结构 与 细胞 通讯 


真 核 细胞 染色 质 的 主要 成 分 是 DNA 和 组 蛋白 ,也 
有 少量 RNA 和 非 组 蛋白 。 常 染色 质 是 DNA 长 链 分 子 
展开 的 部 分 ,染色 较 淡 。 蜡 染色 质 是 DNA 长 链 分 子 紧 
缩 盘 绕 的 部 分 ,所 以 显现 为 较 大 的 染色 较 深 的 团 块 。 
同一 生物 体 的 各 种 细胞 ,虽然 形态 和 功能 各 有 不 
同 , 但 其 DNA 的 含量 基本 上 是 一 样 的 ,如 表 3-1 所 示 。 
表 3-1 几 种 生物 单 倍 体 细胞 中 的 DNA 含量 





DNA 
大 肠 杆 菌 4.6x104 4.3xl03 1 
酿酒 酵母 1.2x10’ 6.3x10” 17 
果 蝇 1.4x108 1.4x10° 4 
人 3.2x10? 3.0x10 23 





染色 质 中 的 蛋白 质 分 组 蛋白 (histone) 和 非 组 蛋白 
(nonhistone) 两 大 类 。 组 蛋白 富 含 赖 氨 酸 和 精 氨 酸 , 因 


此 是 碱 性 蛋白 质 。 它 们 能 与 带 负 电荷 的 DNA(DNA 上 ， 


有 磷酸 基 团 ) 结 合 。 组 蛋白 分 为 H1,H2A ,H2B,H3 和 
H4 共 5 种 ,它们 由 不 同 的 基因 编码 。 非 组 蛋白 种 类 很 
多 ,一 些 有 关 DNA 复制 和 转录 有 关 的 蛋白 质 都 属于 非 
组 蛋白 。 

用 实验 手段 将 细胞 核 涨 破 ,使 其 中 染色 质 流出 并 
铺 开 ,在 电子 显微镜 下 可 以 看 到 染色 质 是 串珠 状 的 细 
缘 样 (图 3.6)。 这 些小 珠 称 为 核 小 体 ( nucleosome)， 
其 直径 约 为 10nm。 核 小 体 之 间 以 直径 为 1.5 2. 5nm 





| 






(a) (b) 


图 3.6 核 小 体 (a) 根据 电镜 观察 结果 而 绘制 的 高 度 伸展 的 染 
色 质 示意 图 。(b) 核 小 体 结构 示意 图 


的 细 丝 相连 。 核 小 体 的 核心 部 分 由 8 个 或 4 对 组 蛋白 
分 子 构成 (H2A,H2B,H3 和 H4 各 2 个 分 子 ) ,DNA 分 
子 的 长 链 围绕 在 此 核心 的 外 围 (图 3.6 b) 。 组 蛋白 HI 
在 核 小 体 核心 部 分 外 侧 与 DNA 结合 ,起 稳定 核 小 体 的 
作用 。 各 核 小 体 之 间 也 是 由 这 同一 DNA 分 子 连接 起 
来 。 连 接 核 小 体 的 DNA 即 称 为 连接 DNA (linker 
DNA) 。 一 个 核 小 体 上 的 DNA 加 上 一 段 连接 DNA 共 
有 146 个 碱 基 对 ,构成 染色 质 丝 的 一 个 单位 。 近 年 来 
对 核 小 体 进行 的 X 射线 结晶 学 分 析 证 明 上 述 关于 结 
构 的 描述 基本 正确 。 

细胞 分 裂 时 ,染色 质 进一步 浓缩 而 成 为 光学 显 微 
镜 下 可 看 见 的 染色 体 (chromosome) 。 在 间 期 细胞 中 染 
色 质 一 般 都 不 形成 这 样 粗大 的 染色 体 。 

3. 核 仁 

核 仁 (nucleolus) 是 细胞 核 中 球形 或 椭 球 形 结构 
( 见 图 3.4,3.5) 。 将 碘 液 滴 到 新 鲜 洋葱 鳞茎 表皮 细胞 
上 ,可 看 见 细 胞 核 染 成 红 褐色 ,而 核 仁 染 得 更 深 ,显示 
得 很 清楚 。 一 般 细胞 的 核 仁 数目 为 1 ~2 个 。 细 胞 分 
裂 时 , 核 仁 消失 ,分 裂 完 成 后 ,2 个 子 细胞 中 分 别 产生 
新 的 核 仁 。 核 仁 富 含 蛋白 质 和 RNA 分 子 。 细 胞 质 中 
有 许多 颗粒 状 核糖 体 , 其 中 的 RNA (核糖 体 RNA， 
IRNA) 即 来 自 核 仁 。 

核 仁 是 产生 核糖 体 的 细胞 器 。 编 码 rRNA 的 DNA 
称 为 :DNA。rDNA 一 般 成 能 分 布 在 不 同 的 染色 体 上 ， 
这 些 含 rDNA 的 区 域 即 称 为 核 仁 组 织 者 (nucleolus or- 
ganizer) 。 人 的 核 仁 组 织 者 位 于 10 个 (5 对 ) 染色体 的 
一 端 ,所 以 新 产生 的 核 仁 可 多 达 10 个 ,但 很 小 ,很 快 就 
融合 成 1 ~ 2 个 大 的 核 仁 。 

4. 核 基质 

将 分 离 的 细胞 核 进行 生化 处 理 ,除去 脂 质 和 几乎 
所 有 的 组 蛋白 和 非 组 蛋白 后 ,再 用 DNA 酶 降解 DNA， 
而 后 得 到 的 是 由 含 虱 白 质 的 细 纤 维 组 成 的 网 架 结构 。 
这 种 不 溶 的 纤维 网 架 结 构 称 为 核 基质 (nuclear ma- 
ee 3 

质 不 仅 可 作为 骨架 维持 细胞 核 的 形态 ,还 可 ， 
A a a . 
性 标记 方法 发 现 ,几乎 所 有 新 合成 的 核酸 都 与 核 基质 “ 
纤维 连接 。 ， 
以 前 认为 核 基质 是 富 含 蛋白 质 的 透明 液体 ,现在 ， 
知道 这 种 认识 不 对 。 细 胞 核 中 的 透明 物质 称 为 核 质 。 


(nucleoplasm ) 。 





3.2.2 内 质 网 与 核糖 体 


真 核 细胞 中 的 内 膜 系 统 (endomembrane system ) 与 
许多 细胞 器 ( organelle ) 相关 连 , 它们 或 是 直接 连 在 一 
起 ,或 是 通过 形成 小 的 宫 泡 (vesicle ) 而 相关 。 即 内 膜 
的 一 个 片段 形成 小 “ 宫 泡 ”, 小 宫 泡 再 形成 某 种 细胞 
器 。 虽 然 许多 种 细胞 器 是 内 膜 系统 的 一 部 分 ,但 这 些 
膜 却 在 结构 上 和 功能 上 各 有 不 同 。 而 且 膜 的 厚度 、 分 
子 组 成 和 代谢 功能 也 不 是 固定 不 变 的 ,在 膜 存 在 的 时 
间 内 这 些 都 可 能 发 生变 化 。 内 膜 系统 包括 核 被 膜 ( 细 
胞 核 就 是 最 大 的 细胞 器 ) 、 内 质 网 高尔基 体 、 溶 酶 体 、 
液 泡 、 质 膜 等 (图 3.7)。 质 膜 虽然 不 应 该 算是 细胞 的 
内 膜 ,但 它 与 内 质 网 和 其 他 内 膜 却 有 着 密切 的 联系 。 
下 面 先 讨论 内 质 网 和 核糖 体 。 

内 质 网 (endoplasmic reticulum, ER) 是 由 膜 组 成 的 
网 ,在 许多 真 核 细 胞 中 ,ER 占 全 部 膜 的 一 半 以 上 。ER 
由 膜 形 成 的 小 管 与 小 吉 状 的 小 泡 (cisterna) 组 成 ,ER 
膜 把 这 些 涨 泡 与 细胞 溶胶 分 隔 开 。 由 于 核 被 膜 与 ER 
膜 相 连 ,所 以 两 层 核 被 膜 之 间 的 空隙 与 ER 湾 泡 之 间 








3.2 真 核 细胞 的 结构 


的 空隙 是 相连 通 的 。 

ER 有 两 个 区 域 ,它们 互相 连通 ,但 结构 上 和 功能 
上 却 不 同 。 一 个 是 光 面 内 质 网 (smooth ER,sER ) ,一 
个 是 糙 面 内 质 网 (rough ER ,rER) 。 糙 面 ER 的 细胞 质 
的 一 面 上 有 核糖 体 , 故 电镜 照片 显得 粗糙 , 光 面 ER 上 
无 核糖 体 。 

核糖 体 (ribosome) 是 由 rRNA( 核 糖 体 RNA) 和 蛋 
白质 组 成 的 颗粒 ,是 进行 蛋白 质 合 成 的 细胞 器 。 每 个 
核糖 体 均 由 大 、 小 2 个 亚 基 组 成 。 蛋 白质 合成 速率 高 
的 细胞 中 ,核糖 体 特 别 多 。 例 如 ,人 的 胰腺 细胞 中 就 有 
几 百 万 个 核糖 体 。 蛋 白质 合成 活跃 的 细胞 中 核 仁 也 特 
别 大 ( 核 仁 和 核糖 体 都 是 没有 膜 包 被 的 细胞 器 ) 。. 

核糖 体 在 细胞 中 有 两 种 存在 形式 ,一 种 是 悬 泽 于 
细胞 溶胶 中 , 另 一 种 是 连 在 内 质 网 膜 或 核 被 膜 上 。 游 
离 核糖 体 合成 的 蛋白 质 就 在 细胞 溶胶 中 起 作用 ,例如 
催化 糖 酵 解 的 蛋白 质 ( 见 第 4 章 ) 就 是 如 此 。 结 合 的 
核糖 体 所 合成 的 蛋白 质 一 般 要 运 到 指定 的 地 点 起 作 
用 ,例如 在 某 种 细胞 器 (如 溶 酶 体 , 见 下 文 ) 中 起 作用 ， 
或 是 用 于 向 细胞 外 输出 即 分 泌 到 细胞 外 。 特 别 负责 蛋 





(b) 


3.7 ”内 质 网 和 高 尔 基体 (a) 鼠 结 肠 分 小 细胞 。(b) 胰腺 细胞 ( 引 自 Karp ,2005) 
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白质 分 泌 的 细胞 ,例如 胰腺 细胞 或 其 他 分 泌 消化 酶 的 
细胞 ,其 中 结合 的 核糖 体 比例 就 较 高 。 结 合 态 和 游离 
态 的 核糖 体 在 结构 上 是 完全 一 样 的 ,二 者 的 作用 可 以 
相互 转换 。 关 于 核糖 体 如 何 合成 蛋白 质 , 将 在 第 21 章 
中 讨论 。 

光 面 内 质 网 “在 各 种 不 同 的 细胞 中 起 着 各 种 各 样 
的 作用 ,例如 合成 脂 质 、 糖 类 的 代谢 、 药 物 或 毒物 的 解 
毒 等 。 

光 面 内 质 网 所 合成 的 脂 质 包 括 脂 肪 、 磷 脂 和 固 醇 
类 。 动 物 细胞 的 光 面 内 质 网 所 合成 的 固 醇 类 有 洗 椎 动 
物 的 性 激素 和 肾上腺 所 分 泌 的 各 种 固 醇 类 激素 。 这 些 
激素 的 合成 作用 活跃 的 细胞 ( 例如 亩 丸 或 卵 梨 细胞 ) 
中 , 光 面 内 质 网 就 特别 多 。 

肝 细胞 是 其 中 的 光 面 内 质 网 在 糖 类 代谢 中 起 重要 
作用 的 例子 。 肝 细胞 以 糖 原 的 形式 贮存 糖 类 。 糖 原 的 
水 解 使 得 葡萄 糖 从 肝 细 胞 中 输出 ,从 而 增加 血液 中 的 
葡萄 糖 。 不 过 , 糖 原水 解 的 第 一 个 产物 是 糖 磷 酸 酯 ,这 
种 形式 的 糖 不 能 被 运 出 肝 细 胞 并 进入 自 液 。 肝 细胞 的 
光 面 内 质 网 膜 中 有 一 种 酶 , 它 能 将 糖 磷酸 酯 中 的 磷酸 
根 去 掉 , 从 而 使 葡萄 糖 能 够 进入 血液 。 

光 面 ER 中 的 酶 在 肝 细 胞 的 解毒 方面 有 特殊 作 
用 。 解 毒 通常 是 使 药物 带 上 羟基 ,增加 其 水 溶性 ,使 之 
易于 从 体内 排出 。 薄 巴 比 妥 和 其 他 巴 比 妥 类 的 镇 静 齐 
类 药物 就 是 在 肝 细 胞 内 被 光 面 ER 以 这 种 方式 被 代谢 
的 。 事 实 上 , 巴 比 妥 类 药物 ,酒精 以 及 许多 其 他 药物 都 
会 使 光 面 ER 及 其 中 起 解毒 作用 的 酶 类 增多 。 这 又 增 
加 了 对 药物 的 耐 受 性 , 即 需 要 更 高 的 剂量 才能 达到 特 
定 的 效果 ,比如 镇 静 作用 。 而 且 , 由 于 有 些 解 毒 的 酶 有 
比较 广泛 的 作用 ,反应 于 一 种 药物 的 光 面 ER 的 增生 
会 增加 对 其 他 药物 的 而 受 。 比 如 ,滥用 巴 比 妥 类 会 降 
低 某 些 抗生素 和 其 他 药物 的 疗效 。 

肌肉 细胞 中 的 光 面 ER 还 有 另 一 种 特殊 的 功能 。 
ER 膜 将 钙 离子 从 细胞 溶胶 泵 入 注 泡 中 。 当 神经 冲动 
刺激 肌肉 细胞 时 , 钙 离 子 就 穿 过 ER 膜 而 回 到 细胞 溶 
胶 中 ,引发 肌肉 细胞 的 收缩 。 

糙 面 内 质 网 合成 分 泌 蛋 白 并 产生 膜 。 有 许多 类 型 
的 细胞 分 泌 由 连 在 糙 面 ER 上 的 核糖 体 合成 的 蛋白 
质 , 例 如 ,胰腺 中 的 某 些 细胞 就 向 血 流 中 分 泌 胰 岛 素 这 
种 蛋白 质 。 当 多 肽 链 在 结合 的 核糖 体 上 生长 时 , 它 就 
通过 rER 膜 中 的 一 种 蛋白 质 所 形成 的 小 孔 而 进入 浪 泡 


并 在 其 中 折 贰 成 天 然 的 构象 。 大 多 数 分 泌 蛋 白 是 糖 蛋 
白 (glycoprotein) , 即 与 糖 类 共 价 连接 的 蛋白 质 。 连 在 
糖 蛋白 上 的 糖 常 是 寡 糖 。 

分 泌 蛋 白 一 旦 形成 , 它 就 离开 ER 并 被 包 训 在 小 
泡 中 ,这 些小 泡 就 会 像 气泡 一 样 离开 ER 的 特 化 的 区 
域 。 这 种 从 细胞 的 一 处 向 另 一 处 转移 的 小 泡 称 为 转运 
小 泡 (transport vesicle ) ,其 命运 见 下 文 。 

粮 面 内 质 网 还 是 制造 膜 的 工厂 。 它 把 蛋白 质 和 磷 
脂 加 到 一 起 就 地 生长 。 当 多 肽 从 核糖 体 上 长 出 时 , 它 
们 就 被 插入 膜 中 并 被 它 的 政 水 部 分 固定 起 来 。 粮 面 内 
质 网 也 制造 它 本 身 的 膜 磷脂 ;zER 膜 中 的 酶 将 细胞 深 
胶 中 的 前 体 组 装 成 磷脂 。 于 是 ER 膜 膨大 并 以 转运 小 
泡 的 形式 转变 成 内 膜 系统 的 新 组 分 。 
3.2.3 高 尔 基 体 合 成 、 分 拣 并 将 产物 

运 出 细胞 

上 述 转运 小 泡 离开 ER 后 , 便 到 达 高 尔 基体 ( Gol- 
呈 apparatus) ,这 是 意大利 人 高 尔 基 ( Camillo Golgi) 于 
1898 年 首先 观察 到 的 神经 细胞 中 的 细胞 器 。 除 红 细 
胞 外 ,几乎 所 有 生物 细胞 中 都 有 这 种 细胞 器 (图 3.7， 
图 3.8) 。 我 们 可 以 把 高 尔 基体 看 做 是 细胞 中 蛋白 质 
的 加 工 . 贮 存 、 分 拣 和 转运 的 中 心 。ER 的 产物 在 此 被 
加 工 和 存 贮 然后 分 送 到 各 自 的 目的 地 。 毫 不 奇怪 ,在 
起 分 泌 作用 的 细胞 中 高 尔 基体 特别 发 过。 典型 的 高 尔 
基体 在 电镜 照片 上 由 一 操 扁 平 的 小 圳 和 小 泡 组 成 。 每 
一 个 扁平 小 圳 常 称 为 一 个 汝 泡 (eisterma ) 。 2 

一 探 满 泡 , 即 一 个 高 尔 基体 是 有 “ 极 性 ”的 。 极 性 
两 侧 的 小 泡 , 它 们 的 膜 在 厚度 上 和 成 分 上 都 有 所 不 同 。 
通常 靠近 细胞 核 一 侧 的 注 泡 弯曲 成 凸 面 , 称 为 顺 面 
(cisface) ,或 “接受 侧 ”, 面 向 质 膜 的 一 侧 常 呈 凹面 , 称 
为 反面 (transface) ,或 “外 运 侧 "(图 3.9) 。“ 接 受 侧 ” 
转运 小 泡 将 物质 从 ER 运 到 高 尔 基体 。 这 些 物 质 在 高 
尔 基体 中 可 能 再 被 精 加 工 , 然 后 到 达 “ 外 运 侧 "并 暂时 “ 
贮存 在 那里 。 最 后 由 外 运 侧 形成 分 泌 泡 , 分 送 到 细胞 ， 
的 质 膜 上 。 和 蛋白质 和 磷脂 在 高 尔 基体 中 被 转运 时 ,可 。 
能 被 修饰 。 例 如 , 糖 蛋白 中 的 寡 糖 部 分 可 能 被 修饰 。， 
所 以 ,高 尔 基体 中 可 能 进行 ER 产物 的 最 后 加 工 。 : 

高 尔 基体 还 具有 合成 多 糖 的 功能 。 细 胞 分 泌 的 多 3 
糖 , 许 多 都 是 高 尔 基体 的 产物 ,包括 植物 的 果 胶 物质 和 
其 他 非 纤维 素 的 多 糖 。 3 















(a) 


图 3.8 高 尔 基体 (a) 玉米 根 冠 细胞 中 的 高 尔 基体 。(b) 动物 细胞 中 的 高 尔 基体 


正在 形成 新 的 小 泡 





图 3.9 高 尔 基体 ”内 质 网 膜 系 统 的 这 个 组 分 由 成 气 扁 平 的 讼 组 成 。 一 个 细胞 可 能 只 有 少数 几 操 ,也 可 能 有 数 百 所 。 高 尔 基体 接受 ER 的 
产物 并 进行 精 加 工 和 分 发 。 一 操 高 尔 基体 的 一 侧 是 接受 由 ER 运 来 的 小 泡 的 码头 。ER 的 产物 在 高 尔 基体 中 时 可 能 被 修饰 。 高 尔 基 体 的 “外 
运 侧 " 则 起 着 临时 仓库 的 作用 ,已 加 完工 的 产物 在 分 刻 小 泡 中 在 此 处 被 分 发 到 其 他 细胞 器 中 或 到 质 膜 上 ( 引 自 坎贝尔 等 ,2006) 


本 。 (lysosome) (图 3.10)。 溶 酶 体 通常 是 由 高 尔 基 体 的 外 
3.2.4 溶 酶 体 起 消化 作用 运 侧 出 芽 而 形成 。 深 酶 体 含有 60 种 以 上 的 水 解 酶 ,其 
动物 真菌 和 _ 些 植物 细胞 中 有 -一 类 由 单 层 膜 包 最 适 pH 在 5 左右 ,可 催化 蛋白 质 .多糖 、 脂 质 以 及 

被 的 小 泡 , 数 目 不 等 ,大 小 也 颇 多 变异 ,其 中 有 多 种 在 “DNA 和 RNA 等 大 分 子 的 降解 。 溶 楷体 的 功能 是 消化 
酸性 条 件 下 起 作用 的 水 解 酶 类 。 这 种 小 泡 就 是 溶 酶 体 ”从 外 界 符 人 的 颗粒 和 细胞 本 身 产生 的 废弃 成 分 。 多 种 
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单 细胞 生物 都 能 从 周围 环境 中 知人 食物 等 颗粒 ,这 些 
颗粒 由 细胞 膜 包围 而 进入 细胞 质 中 。 成 为 食物 泡 。 深 
酶 体 与 食物 泡 融合 ,水 解 栈 将 食物 颗粒 分 解 成 小 分 子 
物质 。 这 些小 分 子 可 穿 过 食物 泡 膜 而 进入 细胞 质 。 完 
成 消化 作用 的 溶 酶 体 则 移 向 细胞 表面 ,与 质 膜 融合 而 
将 残余 的 不 能 利用 的 物质 排 到 细胞 外 面 去 。 








图 3.10 深蓝 体 参与 细胞 消化 


溶 酶 体 不 但 能 消化 从 外 界 摄 入 的 食物 ,还 能 分 解 - 


细胞 中 失去 功能 的 细胞 结构 碎片 ,使 组 成 这 些 碎片 的 
物质 重新 被 细胞 利用 。 细 胞 中 的 各 种 结构 经 党 要 除 旧 
更 新 ,所 以 溶 酶 体 的 这 种 作用 是 经 常 进行 的 。 溶 酶 体 
内 应 该 是 酸性 环境 , 它 通 过 膜 上 的 氯 离子 泵 使 H' 从 细 
胞 溶胶 进入 溶 酶 体内 ,保持 其 pH 为 5 左右 。 溶 酶 体 
中 的 酶 如 果 漏 出 而 进入 pH 约 为 7 的 细胞 溶 科 中, 则 
会 失去 活性 。 

深 酶 体 如 果 发 育 不 全 ,缺少 某 一 种 或 几 种 酶 ,就 可 
能 引起 疾病 。 例 如 ,有 些 婴 儿 的 肝 细胞 中 , 洲 酶 体内 缺 
乏 水 解 糖 原 的 酶 , 糖 原 不 能 被 消化 ,因而 在 细胞 中 形成 
大 的 糖 原 泡 。 这 种 婴儿 只 能 维持 一 年 生命 。 类 似 的 水 
解 酶 缺乏 症 约 有 20 余 种 。 


3.2.5 ” 液 泡 有 多 种 功能 


液 泡 是 由 单 层 膜 包 被 的 充满 稀 溶 液 的 事 泡 ,普遍 
存在 于 植物 细胞 中 。 年 幼 的 细胞 只 有 很 少 的 、 分 散 的 


小 液 泡 , 仅 占 细胞 体积 的 5% ;在 成 长 的 植物 细胞 中 ， 
这 些小 液 泡 逐渐 合并 而 发 展 成 为 一 个 大 液 泡 , 占 细 胞 
中 很 大 部 分 ,有 时 可 达 细 胞 体积 的 95% 以 上 ,而 将 细 
胞 质 和 细胞 核 挤 到 细胞 的 周 缘 (图 3.11) ,所 以 植物 细 
胞 中 液 泡 非常 明显 。 

植物 液 泡 中 的 液体 称 为 细胞 液 (cell sap) ,其 中 溶 
有 无 机 盐 、 氨 基 酸 、 糖 类 以 及 各 种 色素 ,特别 是 花色 素 苷 
(anthocyanin) 。 细 胞 液 的 高 浓度 使 得 植物 细胞 经 常 处 
于 充分 膨胀 的 状态 。 液 泡 中 的 色素 与 花 、 叶 、 果 实 的 颜 
色 有 关 , 例 如 花 的 蓝 、 红 、 紫 色 均 决定 于 其 液 泡 中 的 花色 
素 背 。 液 泡 还 是 植物 贮存 代谢 废物 的 场所 ,这 些 废物 有 
时 以 晶体 状态 存在 于 液 泡 中 。 不 仅 是 植物 细胞 ,动物 或 
某 些 原 生生 物 的 细胞 也 有 液 泡 。 例 如 变形 虫 细 胞 中 的 
食物 泡 (food vacuole ) , 某 些 原生 生物 细胞 中 的 收缩 泡 
(contractile vacuole ) 等 ,各自 都 有 其 特有 功能 。 


细胞 核 





图 3.11 植物 细胞 的 液 泡 


3.2.6 线粒体 和 质 体 等 进行 能 量 转换 


前 面 所 讲 的 腊 包 被 的 细胞 器 都 与 内 质 网 关系 密 
切 ,还 有 一 些 细胞 器 不 与 内 质 网 相连 ,但 也 是 由 双 层 膜 
包 被 的 ,这 就 是 线粒体 (mitochondrion, 复 mitochondria) 
和 质 体 (plastid) 。 其 中 线粒体 和 属于 质 体 类 的 叶绿体 
(chloroplast) 是 主要 的 转换 能 量 的 细胞 器 。 

线粒体 和 叶绿体 都 是 由 膜 包 被 的 细胞 器 ,但 它们 
不 是 内 质 网 膜 系统 的 一 部 分 。 它 们 的 膜 蛋 白 不 是 由 连 
在 ER 上 的 核糖 体制 造 的 ,而 是 由 游离 的 核糖 体制 千 


的 。 线 粒 体 和 叶绿体 中 不 仅 有 游离 的 核糖 体 ,而 且 还 
有 环 状 DNA ,构建 它们 的 蛋白 质 , 有 一 部 分 就 是 在 这 


EE deta de A st aa ee od raio nd i A Wh 





些 细胞 器 自身 中 合成 的 。 

线粒体 是 细胞 的 “动力 工厂 ”, 它 的 主要 功能 是 将 
糖 类 等 分 子 中 贮藏 的 化 学 能 转变 成 细胞 可 直接 利用 的 
ATP 中 的 能 量 ( 详 见 第 4 章 ) 。 

在 光学 显微镜 下 ,线粒体 呈 颗 粒状 或 短 杆 状 , 横 径 
约 0.1~0.5 hm 长 约 1 ~2 pm, 相 当 于 一 个 细菌 的 大 
小 。 线粒体 的 数目 因 细 胞 种 类 而 不 同 。 分 小 细胞 中 线 
粒 体 多 ,大 鼠 肝 细胞 中 线粒体 可 多 到 800 多 个 ,而 某 些 
鞭毛 虫 细胞 中 只 有 一 个 线粒体 。 

线粒体 的 结构 相当 复杂 。 它 是 由 内 外 两 层 膜 包 被 
的 囊 状 细胞 器 (图 3. 12) , 历 内 充 有 液态 的 基质 (ma- 
trix) ,内 外 两 层 膜 之 间 有 腔 。 外 膜 平整 无 折 秋 ,内 膜 向 
内 折合 而 形成 突出 于 基质 中 的 咕 ( erista) , 冉 使 内 膜 的 
表面 积 大 为 增加 ,有 利于 生化 反应 的 进行 。 用 电镜 可 
以 看 到 ,内 膜 上 面 有 许多 带 柄 的 、 直 径 为 约 10nm 的 小 
球 ,这 就 是 ATP 合 酶 ( ATP synthase) 。 线 粒 体 基质 中 
还 有 DNA 分 子 和 核糖 体 ,也 就 是 有 一 套 自己 的 遗传 系 
统 。 

线粒体 和 细菌 大 小 相似 ,两 者 的 DNA 分 子 都 是 环 
状 的 ,两 者 的 核糖 体 也 相似 。 细 菌 没 有 线粒体 ,其 呼吸 
酶 位 于 细胞 膜 上 。 这 些 事实 都 使 人 们 设想 , 真 核 细胞 
中 的 线粒体 是 由 侵入 细胞 或 被 细胞 知人 的 某 种 细菌 经 
过 漫长 岁月 演变 而 来 的 。 

质 体 是 植物 细胞 的 细胞 器 ,分 白色 体 (leucoplast) 
和 有 色 体 (chromoplast) 两 类 。 白 色 体 主要 存在 于 分 生 
组 织 细胞 和 不 见 光 的 细胞 中 。 白 色 体 可 含有 淀粉 (如 
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马铃薯 块 苓 中) 或 油脂 。 菜 豆 或 大 豆 的 白色 体 中 既 含 
有 蛋白 质 和 淀粉 ,又 含有 油脂 。 

有 色 体 含有 各 种 色素 。 有 些 有 色 体 含有 类 胡 葛 下 
素 类 (carotenoid) ,呈现 黄 、 橙 、 红 检 等 颜色 。 花 、 成 熟 
果实 、 秋 天 落叶 的 颜色 就 是 由 这 种 质 体 所 致 。 番 茄 的 
杂 色 体 中 除 含 胡 蔓 卜 素 外 ,还 含有 一 种 特殊 的 类 胡 葛 
上 下 素 即 番 疗 红 素 (lycopene) 。 

最 主要 的 有 色 体 是 叶绿体 一 一 进行 光合 作用 的 细 
胞 器 。 植 物 、 藻 类 均 含有 叶绿体 。 藻 类 每 个 细胞 中 只 
有 一 个 或 少数 几 个 叶绿体 。 植 物 细胞 中 叶绿体 数目 较 
多 , 数 十 至 上 百 个 不 等 。 叶 绿 体 在 细胞 中 的 分 布 与 光 
照 有 关 。 光 照 下 ,叶绿体 常 分 布 在 细胞 的 照 光一 侧 ; 黑 
瞳 时 , 则 叶绿体 移 向 内 部 。 

叶绿体 的 外 被 是 双 层 膜 。 叶 绿 体内 部 是 一 个 悬浮 
在 基质 (stroma) 之 中 的 复杂 的 膜 系 统 (图 3. 13 )。 基 
质 是 电子 密度 较 低 的 物质 , 膜 系统 则 由 一 操 扁 平 的 宫 
组 成 。 这 种 扁平 赛 称 为 类 宫 体 (thylakoid) 。 大 部 分 类 
圳 体 有 规律 地 赫 在 一 起 ,好 像 一 探 硬币 一 样 , 称 为 基 粒 
(granum , 复 grana) 。 每 一 基 粒 中 类 圳 体 的 数目 少 者 不 
足 10 个 ,多 者 可 达 50 个 以 上 。 光 合作 用 的 色素 和 电 
子 传递 体 都 位 于 类 襄 体 膜 中 ,因此 这 些 膜 也 称 为 光合 
膜 (photosynthetic membrane) ,各 基 粒 之 间 还 有 埋 在 基 
质 之 中 的 基质 类 襄 体 ,与 基 粒 类 圳 体 相连 ,因此 两 种 类 
喜 体 的 腔 是 彼此 连通 的 (图 3.14) 。 

和 线粒体 一 样 。 叶 绿 体 也 有 环 状 DNA 和 核糖 体 ， 





叶绿体 中 的 一 部 分 蛋白 质 也 是 自身 合成 的 。 





图 3.12 线粒体 模式 图 (a) 和 线粒体 的 扫描 电镜 照片 (b) 
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图 3.13 叶绿体 〈a) 结构 模式 
0 b) 
Campbell 等 ,2006) (b》 电 镜 照 片 ( 引 自 


将 质 类 本体。 。 六 粒 类 族 休 


图 3.14 叶绿体 的 切面 基 菠 类 
色 颗 粒 为 DNA 寓 体 和 基质 类 赛 体 , 黑 


$37 微 体 是 与 HH,0, 代 谢 有 关 的 细胞 
疮 


微 体 (microbody) 和 溶 酶 体 -、 a 
让 的 组 胞 ,不 过 其 中 所 全 的 本 下 是 家 人 
两 种 :过 氧化 物 酶 体 ( peroxisome ) 和 乙 醋 酸 循环 体 
( glyoxysome) 。 

过 氧化 物 酶 体 存在 于 动物 植物 细胞 中 ,内 有 氧化 
用 类 。 细 胞 中 约 有 20% 的 脂肪 酸 是 在 过 氧化 物 酶 体 
中 被 氧化 分 解 的 ,氧化 反应 的 结果 产生 对 细胞 有 毒 的 


H,0, ,但 过 氧化 物 酶 体 中 有 过 氧化 毛 酶 ,能 将 H,0, 分 
解 为 H,0 和 0, ,从 而 起 到 解毒 作用 。 肝 中 的 过 氧化 物 
酶 体能 使 酒精 等 有 毒物 质 解毒 。 人 们 饮 入 的 酒精 有 
25% 就 是 在 过 氧化 物 酶 体 中 被 氧化 的 。 

乙 醛 酸 循环 体 只 存在 于 植物 细胞 中 。 某 些 油 质 种 
子 萌发 形成 幼苗 的 某 一 时 期 ,其 细胞 中 的 乙 醛 酸 循环 
体 特别 丰富 。 细 胞 中 脂肪 转化 为 糖 的 过 程 就 发 生 在 这 
种 微 体 中 。 动 物 细胞 中 没有 乙醚 酸 循环 体 ,不 能 将 脂 
肪 直接 转化 为 糖 。 


3.2.8 细胞 骨架 维持 细胞 形状 并 控制 
其 运动 

在 电子 显 微 术 出 现 的 早期 ,生物 学 家 认为 真 核 细 
胞 中 的 细胞 器 是 在 细胞 溶胶 中 自由 移动 的 , 随 着 显 微 
技术 的 进步 ,科学 家 们 发 现 了 细胞 骨架 ( cytoskeleton ) ， 
一 种 贯穿 在 整个 细胞 质 中 的 网 状 结构 。 细 胞 骨架 在 组 
织 细胞 的 结构 和 活动 方面 起 着 重要 作用 。 

维持 细胞 形状 并 控制 细胞 运动 是 细胞 骨架 最 显著 
的 作用 。 对 动物 细胞 尤其 重要 ,因为 它们 没有 细胞 壁 。 
细胞 骨架 之 所 以 能 起 这 种 作用 ,是 由 于 其 结构 像 一 个 
石 拱桥 一 样 。 石 拱桥 所 以 稳定 是 靠 各 块 石头 之 间 相 互 
对 抗 的 力量 的 平衡 。 像 动物 的 骨骼 固定 躯体 的 各 个 部 
分 的 位 置 一 样 ,细胞 骨架 固定 许多 细胞 器 的 位 置 , 甚 至 
固定 细胞 溶胶 中 某 些 酶 分 子 的 位 置 。 但 细胞 骨架 又 与 
骨骼 不 同 , 它 是 动态 的 。 它 能 迅速 在 细胞 中 的 一 个 部 
位 解体 ,又 迅速 地 在 另 一 个 部 位 组 装 起 来 ,从 而 改变 细 
胞 的 形状 。 

细胞 骨架 也 与 细胞 的 活动 有 关 。 细 胞 活动 包括 整 
个 细胞 位 置 的 移动 以 及 细胞 某 些 部 分 的 有 限 的 运动 。 
细胞 活动 与 称 为 马达 分 子 (motor molecule) 的 某 些 蛋 
白质 有 关 ( 图 3.15) 。 已 发 现 许多 种 马达 蛋白 ,例如 沿 
着 微 管 运动 的 有 驱动 蛋 白 类 (kinesin ) 和 动力 蛋白 类 
(dynein) , 沿 微 丝 运动 的 肌 球 蛋白 等 。 纤 毛 或 鞭毛 引 
起 的 运动 ,肌肉 细胞 的 收缩 或 神经 递 质 的 传递 ,都 与 这 
类 和 蛋白质 有 关 。 在 原生 动物 细胞 中 食物 泡 的 形成 和 植 
物 细胞 中 的 胞 质 环 流 也 都 是 由 细胞 骨架 的 组 分 引 
起 的 。 

组 成 细胞 骨架 的 三 类 蛋白 质 纤维 ( 表 3-2) 是 微 管 
( microtubule ) 、 微 丝 (microf ilament) 和 中 间 丝 (interme- 
diate filament ) 。 

微 管 

微 管 存在 于 所 有 真 核 细胞 的 细胞 质 中 ， 它们 呈 中 
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图 3.15 马达 分 子 与 细胞 骨架 ”细胞 骨架 中 的 微 管 和 微 丝 与 马达 分 子 相互 作用 ,引起 细胞 运动 。 马 达 分 子 改变 形状 ,在 微 管 或 
微 丝 上 往复 移动 ,ATP 则 推动 这 种 构象 变化 。(a) 连 在 其 上 的 马达 分 子 使 微 管 或 微 丝 相互 滑动 。(b) 连 在 细胞 器 受 体 上 的 马达 分 子 
使 微 管 “行走 ”"。 例 如 ,使 含有 神经 递 质 的 小 泡 移 动 到 神经 细胞 轴 突 的 顶端 。(c) 细胞 骨架 (b 引 自 Campbell 等 ,2002;c 引 自 4 中国 大 











百科 全 书 》,1991) 
表 3-2 细胞 骨架 的 结构 和 功能 
微 管 微 丝 中 间 丝 
结构 中 空 的 管 ; 壁 由 两 条 相互 缠绕 的 纤维 状 蛋 
13 行 微 管 蛋白 肌 动 蛋白 丝 白质 分 子 
分 子 组 成 形成 的 强 
索 状 结构 
直径 25nm ,中 有 7nm 8 ~ 12nm 
i5nm 的 空 腔 
蛋白 质 ” 微 管 蛋白 ,由 a- 肌 动 蛋白 中 间 丝 蛋 
亚 基 “和 B- 微 管 蛋白 白 家 族 的 
亚 基 组 成 成 员 之 一 ， 
因 细 胞 类 
型 而 异 
主要 功能 ”维持 细胞 形状 ， 维持 细胞 形状 ， 维 持 细 胞 
细胞 运动 (纤毛 改变 细胞 形状 ， 形状 ,固定 


和 鞭毛 ), 细胞 肌肉 收缩 , 胞 质 细胞 核 及 
分 裂 中 染色 体 的 ”环流 ,细胞 运动 其 他 细胞 
移动 ,细胞 器 和 ( 伪 足 ) ,细胞 分 器 , 核 纤 层 
生物 大 分 子 的 运 裂 ( 形 成 裂 沟 ) ”的 形成 

送 


空 的 棒状 ,直径 约 25nm, 长 200nm 至 25pm。 空 心 棱 
的 壁 由 微 管 蛋白 (tubulin ) 组 成 ,这 是 一 种 球 蛋 白 (图 


3.16) 。 每 一 微 管 蛋白 分 子 都 是 一 个 二 聚 体 , 由 w- 利 
8B- 亚 基 组 成 。 微 管 的 长 度 由 于 加 入 新 的 二 诊 体 而 增 
加 。 微 管 可 以 发 生 解 组 装 ( 或 称 解 聚 ) 然后 游离 的 微 
管 蛋白 分 子 又 可 在 细胞 中 其 他 处 所 重新 组 装 成 微 管 。 

微 管 维持 并 改变 着 细胞 的 形状 , 它 也 是 细胞 器 移 
动 的 轨道 (图 3. 15 )。 细胞 分 裂 过 程 中 染色 体 的 分 离 
也 与 微 管 有 密切 关系 ( 见 第 5 章 ) 。 

纤毛 、 凌 毛 、 中 心 体 等 均 与 微 管 有 关 , 详 见 3.2.9。 

微 丝 ( 肌 动 蛋白 丝 ) 

微 丝 是 实心 的 ,直径 约 7nm, 又 称 肌 动 蛋白 丝 (ac- 
tin filament) ,由 肌 动 蛋白 组 成 。 肌 动 蛋 白 是 球状 蛋 
白 ,其 单 体 是 旺 铃 形 的 , 单 体 相连 成 串 ,两 串 以 右手 螺 
旋 的 形式 扭 强 成 束 , 即 成 为 肌 动 蛋白 丝 (图 3.17) 。 微 
丝 在 动物 ,植物 细胞 中 都 有 。 

微 丝 在 细胞 骨架 中 的 作用 是 产生 张力 (拉力 ) , 它 
们 常 与 其 他 蛋白 质 一 起 ,在 质 膜 内 面 形 成 三 维 的 网 以 
支持 细胞 的 形状 。 横 纹 肌 中 的 细 肌 丝 ,主要 是 微 丝 ,在 
成 纤维 细胞 和 肠 绒毛 细胞 中 也 有 丰富 的 微 丝 。 微 丝 很 
容易 解 聚 而 成 肌 动 蛋白 的 单 体 , 单 体 也 很 容易 重新 组 
装 而 成 微 丝 。 

微 丝 有 运动 的 功能 。 胞 质 环 流 (cytoplasmic 
streaming) i Rp es 
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图 3.16 微 管 (a) 成 纤维 细胞 中 的 微 管 ,注意 核 周 和 细胞 边缘 的 微 管 较 多 。(b) 微 管 模 切 。 
(c) 微 管 的 组 装 和 解 聚 





图 3.17 微 丝 
铃 形 单 体 纤维 


(a) 小 鼠 成 纤维 细胞 中 的 微 丝 。(b) 王 


的 。 这 是 细胞 内 细胞 质 的 一 种 环行 流动 ,在 较 大 的 杆 
物 细胞 中 尤其 常见 ,其 作用 是 加 速 物质 在 细胞 中 的 分 
配 。 变 形 虫 伪 足 的 生成 就 和 微 丝 有 关 , 也 就 是 变形 忠 
的 运动 与 微 丝 有 关 。 

细胞 松弛 素 B(cytochalasin B) 是 真菌 的 产物 , 它 
能 使 肌 动 蛋白 丝 解 聚 。 另 一 种 产 自 有 毒 真菌 的 鬼 笔 环 
肽 (phalloidin) 能 防止 肌 动 蛋白 丝 解 聚 。 二 者 都 能 使 
细胞 骨架 发 生变 化 而 引起 细胞 变形 。 

肌 动 蛋白 的 专 一 性 不 明显 ,和 微 管 蛋白 一 样 。 例 


细胞 器 位 置 方面 特别 重要 。 例 如 细胞 核 就 是 位 于 中 间 


3.2.9 


如 ,用 黏 菌 的 肌 球 蛋 白 代替 免 的 肌 球 蛋白 ,与 免 的 肌 动 
蛋白 混合 ,二 者 就 能 组 合 起 来 形成 微 丝 网 。 

中 间 丝 是 一 类 直径 为 8 ~ 12nm 的 纤维 , 比 微 丝 
粗 , 比 微 管 细 。 中 间 丝 和 微 丝 一 样 ,产生 张 力 。 构 成 中 
间 丝 的 蛋白 质 有 几 十 种 之 多 ,常见 的 有 角 蛋 白 (kera- 
tin) ,波形 蛋白 (vimentin) , 核 纤 层 蛋 白 (lamin) 等 。 

中 间 丝 是 比较 固定 的 结构 ,与 微 管 和 微 丝 不 同 。 
后 二 者 经 常 在 细胞 的 不 同 部 分 中 发 生 组 装 与 解 组 装 。 : 
用 化 学 处 理 可 以 除去 微 管 和 微 丝 , 留 下 的 就 是 中 间 丝 ; 
(图 3.15 e) 。 这 说 明 中 间 丝 在 维持 细胞 形状 和 固定 ， 












丝 组 成 的 “第 子 " 里 ,所 以 位 置 固定 。 核 纤 层 中 主要 是 : 
中 间 丝 , 它 使 核 被 膜 稳定 。 ; 


鞭毛 .纤毛 .中心 粒 与 运动 有 关 


缠 毛 (flagellum, 复 flagellac) 和 纤毛 (cilium, 复 ol- 
ia) 都 是 细胞 表面 的 附属 物 , 功 能 都 是 运动 。 鞠 毛 和 纤 ， 
毛 的 结构 相同 ,区 别 在 于 长 度 和 数目 。 ， 

纤毛 通常 数目 较 多 ,直径 约 0.25hum ,入 毛 直径 与 ， 
纤毛 类 似 , 但 长 度 为 10 ~ 200pm。 一 个 细胞 通常 只 有 : 
一 条 或 少数 几 条 鞭毛 。 ，。 

痢 毛 与 纤毛 的 拍打 方式 不 同 。 痢 万 以 波浪 式 向 前 和 
推进 ,其 前 进 方向 与 鞭毛 的 主轴 一 致 。 纤 毛 却 像 浆 一 上 


样 来 回 摆动 ,其 前 进 方向 与 纤毛 的 轴 垂 直 。 

虽然 纤毛 与 鞭毛 在 长 度数 目 和 作用 方式 上 不 同 ， 
但 它们 在 结构 上 却 是 一 样 的 。 它 们 的 基本 结构 成 分 者 
是 微 管 。 在 鞭毛 或 纤毛 的 横 切 面 上 都 可 看 到 四 周 有 9 
束 微 管 ,每 束 由 两 根 微 管 组 成 , 称 为 二 连 体 (doublet) 微 
管 ,中 央 是 两 个 单 体 微 管 ,这 种 结构 模式 称 为 9(2)+2 
排列 (图 3. 18b) 。 凌 毛 和 纤毛 的 基部 与 埋藏 在 细胞 质 
中 的 基体 (basal body ) 相 连 (图 3.18) 。 
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”图 3.18 频 毛 基体 及 中 心 粒 (sa) 衣 得 。(b) 莫 毛 
横 切 。(e) 基体 横 切 。(d) 中 心 粒 模式 图 


基体 也 是 由 9 束 微 管 组 成 的 ,不 过 每 束 是 由 3 根 
微 管 组 成 的 , 称 为 三 连 体 微 管 , 而 且 基体 中 央 没 有 微 
管 。 这 种 结构 模式 称 为 9(3) +0 排列 (图 3. 18c)。 

许多 单 细胞 的 藻类 、 原 生动 物 以 及 各 种 生物 的 精 
子 都 有 鞭毛 或 纤毛 。 动 物 的 上 皮 细 胞 ,如 人 气管 上 皮 
细胞 表面 ,也 密生 纤毛 。 团 毛 和 纤毛 的 摆动 可 使 细胞 
移动 位 置 ,如 草 履 虫 、 眼 虫 的 游泳 运动 ;或 是 使 细胞 周 
围 的 液体 或 颗粒 移动 ,如 气管 内 表面 的 上 皮 细 胞 的 纤 
毛 摆动 ,可 将 气管 中 的 尘埃 等 异物 移 开 。 

中 心 粒 (centriole) 是 另 一 类 由 微 管 构 成 的 细胞 器 
(图 3.18d) ,存在 于 大 部 分 真 核 细 胞 中 ,但 种 子 植物 和 
某 些 原生 动物 中 没有 中 心 粒 。 通 常 一 个 细胞 中 有 2 个 
中 心 粒 。 彼 此 成 直角 排列 。 每 个 中 心 粒 是 由 排列 成 圆 
简 状 的 9 束 三 联 体 微 管 组 成 的 ,中 央 没 有 微 管 ,与 鞭毛 
的 基体 相似 ,两 者 是 同 源 器 官 。 中 心 粒 埋藏 在 一 团 特 
殊 的 细胞 质 , 即 中 心 体 (centromere) 之 中 。 中 心 体 又 称 
微 管 组 织 中 心 ,因为 许多 微 管 都 是 从 这 里 呈 放 射 状 伸 


3.2_ 真 核 细胞 的 结构 43， 


向 细胞 质 中 的 。 第 5 章 中 将 谈 到 中 心 体 与 细胞 分 裂 的 
关系 。 


3.2.10 细胞 壁 包 被 着 植物 细胞 


细胞 壁 (cell wall) 是 植物 细胞 区 别 于 动物 细胞 的 
显著 特点 之 一 。 细 胞 壁 保护 植物 细胞 ,维持 其 形状 ,并 
使 它 不 能 吸收 过 量 的 水 分 。 就 整 株 植物 而 言 , 特 化 细 
胞 的 坚固 的 壁 使 得 植物 能 抵抗 重力 ,使 植株 在 空中 挺 
立 。 原 核 生 物 真菌 和 某 些 原生 生物 也 有 细胞 壁 ,将 在 
第 6 篇 中 讨论 。 

植物 的 细胞 壁 比 质 膜 厚 得 多 ,在 0. 1pm 至 数 pm 
之 间 。 细 胞 壁 的 化 学 成 分 因 物种 而 异 , 在 同一 株 植物 
中 则 因 细 胞 类 型 而 蜡 。 但 共同 点 是 保持 其 坚固 。 由 纤 
维 素 组 成 的 微 原 纤维 (microfibril) 埋藏 在 由 其 他 多 糖 
和 蛋白质 组 成 的 基质 中 。 这 种 组 合 , 即 粗 的 纤维 埋 在 
基质 之 中 和 钢筋 混凝土 的 原理 是 一 样 的 。 

新 生 的 植物 细胞 分 泌 相 当 薄 的 柔软 的 初生 壁 ( pri- 
mary wall) (图 3.19) ,在 相 邻 细胞 之 间 有 一 层 胞 间 层 
(middle lamella) ,这 是 一 薄 层 富 含 黏 性 的 多 糖 即 果 胶 


， 质 的 物质 。 胞 间 层 把 相 邻 的 细胞 粘 在 一 起 。 细 胞 成 熟 


并 停止 生长 后 , 它 的 壁 就 加 固 了 。 有 些 植物 就 是 向 初 
生 壁 中 分 泌 加 固 的 物质 ,有 的 植物 是 在 质 膜 和 初生 壁 
之 间 形 成 一 层次 生 壁 (secondary wall) 。 次 生 壁 通常 是 
要 加 几 层 ,强化 并 加 固 基质 ,起 到 保护 和 支持 的 作用 。 


相 邻 细胞 的 璧 上 有 小 孔 ,细胞 质 通过 小 孔 彼此 相通 。 
” 这 种 细胞 间 的 连接 称 为 胞 间 连 丝 (plasmodesma, 复 


plasmodesmata) (图 3. 20) ,这 是 植物 细胞 间 特 有 的 连 
接 方式 。 

棉花 纤维 几乎 是 纯粹 的 纤维 素 ( 图 3.21)。 棉 花 
开花 时 ,种 子 的 一 些 表皮 细胞 就 开始 伸 长 ,13 ~ 20 天 
后 ,细胞 的 长 宽 之 比 可 达 (1 000:1 ~3 000:1)。 此 时 
细胞 的 初生 壁 不 再 生长 ,细胞 合成 的 纤维 素 沉积 到 细 
胞 内 面 ,形成 次 生 壁 。 细 胞 死 后 留 下 的 次 生 细 胞 壁 就 





纵 切 


图 3.19 植物 细胞 壁 
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图 3.20 植物 细胞 的 胞 间 连 丝 





图 3. 21 


棉花 纤维 的 生长 
层 ,延长 而 成 棉花 纤维 。(b) 棉花 纤维 横 切面 


(a) 棉花 种 子 外 


是 棉花 纤维 。 所 以 ,棉花 纤维 是 中 空 管状 的 。 
木材 是 死 细胞 遗留 的 细胞 壁 所 组 成 的 。 但 木材 不 
是 纯 的 纤维 素 ,在 纤维 素 的 间隙 中 充满 一 种 芳香 醇 类 


蛋白 来 禄 分 





蛋白 聚 糖 : 


整 联 蛋 白 


图 3.22 动物 细胞 的 胞 外 基质 (ECM) 举 例 ( 引 自 Campbell 等 ,2002) 
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细胞 骨架 的 微 丝 


的 多 聚 化 合 物 一 一 木质 素 (lignin) 。 它 使 细胞 壁 坚固 
耐 压 ,其 含量 可 达 木 材 的 50% 以 上 。 

老 树 于 和 老 树 根 的 表面 有 许多 层 “ 死 的 木 栓 化 ” 
的 细胞 遗留 下 来 的 细胞 壁 ,其 中 除 纤维 外 ,还 含有 一 种 
称 为 木 栓 质 (suberin ) 的 脂 质 。 软 木 就 是 一 种 栎 树 的 木 
栓 化 的 树 皮 。 由 于 软木 的 细胞 壁 比较 薄 , 空 隙 较 大 ,所 
以 富有 弹性 ; 木 栓 质 是 一 种 脂 质 ,所 以 木 栓 不 透水 。 发 
现 细胞 的 胡 克 所 见 到 的 就 是 死 细胞 的 木 栓 化 的 壁 。 


3.2.11 动物 细胞 有 胞 外 基质 和 细胞 连 
接 


动物 细胞 没有 细胞 壁 , 但 是 有 胞 外 基质 (extracel- 
lular matrix,ECM) (图 3. 22)。ECM 的 主要 成 分 是 细 
胞 所 分 刻 的 糖 蛋白 ,主要 是 胶原 (collagen) , 它 在 细胞 
外 形成 粗壮 的 丝 。 人 体 中 全 部 蛋白 质 约 有 一 半 是 胶 
原 。 胶 原 纤维 埋藏 在 另 一 种 糖 蛋 白 , 即 蛋白 聚 糖 ( pro- 
teoglycan ) 所 形成 的 网 中 。 和 蛋白 聚 糖 中 糖 特别 多 ,可 达 
95% ,因此 可 以 形成 极 大 的 复合 物 ,如 图 3.22 中 所 示 。 
还 有 另 一 类 糖 蛋白 , 即 纤 连 蛋白 (fibronectin) 使 细胞 与 
ECM 相连 。 纤 连 蛋 白 则 与 整合 在 质 膜 内 的 整 联 蛋 白 
(integrin) 相 连 。 这 样 ,ECM 就 能 影响 细胞 的 生活 。 已 
有 证 据 表 明 ECM 能 影响 细胞 核 内 基因 的 活动 。 

细胞 连接 (cell junction) 是 指 在 相 邻 细胞 之 间 形 


连 蛋 白 





| 
过 





成 的 特定 的 连接 ,这 在 细胞 紧密 靠拢 的 组 织 如 上 皮 组 
织 中 常见 。 动 物 的 细胞 连接 主要 有 3 种 类 型 (图 
3.23) 即 桥 粒 (desmosome ) 、 紧 密 连接 (tight junction) 和 
间 阶 连接 (gap junction) ,分 述 于 下 : 

在 皮肤 .子宫 颈 等 处 的 上 皮 细 胞 之 间 有 一 种 非常 
牢固 的 细胞 连接 , 称 为 桥 粒 。 桥 粒 在 电镜 下 呈 纽 扣 状 
的 广 块 结构 。 桥 粒 与 细胞 溶胶 中 的 中 间 丝 相连 ,使 相 
邻 细胞 的 细胞 骨架 间接 地 连 成 网 。 所 以 桥 粒 的 主要 功 
能 是 机 械 性 的 ,很 像 工 艺 上 的 锦 钉 或 焊接 点 。 

紧密 连接 是 指 两 个 相 邻 细胞 之 间 的 细胞 膜 紧密 舍 
拢 ,两 膜 之 间 不 留 空 阶 ,使 胞 外 的 物质 不 能 通过 。 在 上 
皮 组 织 中 ,紧密 连接 环绕 各 个 细胞 一 周 成 腰带 状 。 完 
全 封闭 了 细胞 之 间 的 通道 ,使 细胞 层 成 为 一 个 完整 的 
膜 系统 ,从 而 防止 了 物质 从 细胞 之 间 通 过 。 因 此 ,紧密 
连接 又 称 封闭 连接 。 例 如 , 脑 血 管内 壁 就 有 这 样 的 屏 
” 障 ,血液 中 的 物质 只 能 通过 细胞 而 不 能 从 细胞 之 间 直 
接 进入 脑 ; 肠 壁 上 皮 细 胞 也 有 紧密 连接 ,使 肠 内 的 杂质 





(a) 肠 上 皮 细胞 的 
细胞 


连接 图 解 





:一 紧密 连接 
:一 细胞 质 
“细胞 间 阶 


细胞 膜 


(c) 紧密 连接 





3.2” 真 核 细胞 的 结构 “4 六 


不 能 从 上 皮 细 胞 之 间 穿 过 ,而 肠 内 的 消化 产物 也 只 能 
穿 过 上 皮 细 胞 的 细胞 膜 进入 细胞 。 肠 上 皮 细 胞 膜 上 有 
载体 蛋白 (人 参看 第 4 章 ) , 肠 内 的 消化 产物 须 通过 载体 
蛋白 的 主动 转运 而 穿 过 膜 进 入 细胞 ,再 通过 另 一 种 载 
体 蛋 白 而 进入 血液 ,紧密 连接 的 存在 使 这 些 产物 只 能 
由 肠 腔 进入 血液 ,而 不 能 从 血液 返回 肠 腔 。 

间隙 连接 是 普遍 存在 的 一 种 细胞 连接 :两 细胞 之 
闻 有 很 窗 的 间隙, 其 宽度 不 过 2 ~ 3nm, 贯 穿 于 间 辽 之 
间 有 一 系列 通道 ,使 两 细胞 的 细胞 质 相连 通 。 这 些 通 
道 的 宽度 只 有 1. 5nm 左右 ,所 以 ,能 够 通过 的 物质 主 
要 是 离子 和 相对 分 子 质量 不 大 于 1000 的 小 分 子 , 如 巢 
糖 及 ATP 等 。cAMP( 第 二 信使 ) 可 通过 间隙 连接 而 迅 
速 从 一 个 细胞 进入 周围 的 多 个 细胞 。cAMP 是 多 种 激 
素 信息 的 传递 分 子 , 极 少量 激素 就 能 引起 许多 细胞 发 
生 反 应 ,显然 和 cAMP 的 迅速 传播 密切 相关 (参看 
3.4)。 间 隙 连接 又 称 通讯 连接 ,因为 它 在 细胞 通讯 方面 
十 分 重要 。 
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图 3.23 动物 细胞 的 细胞 连接 
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每 一 个 真 核 细胞 中 都 由 生物 膜 (biomembrane ) 隔 
成 了 一 个 个 区 室 (compartment) ,每 个 区 室 各 执行 自己 
的 功能 。 许 多 功能 也 是 在 膜 中 或 膜 上 完成 的 。 细 胞 中 
含量 最 多 的 是 内 质 网 膜 。 质 膜 是 活 细胞 的 边界 , 它 把 
细胞 内 的 生命 世界 与 其 周围 的 非 生命 环境 分 隔 开 了 。 
生物 膜 的 厚度 一 般 不 到 10nm。 质 膜 和 所 有 的 生物 腊 
都 有 选择 透 性 (selective permeability ) , 即 只 有 一 些 物 
天 部 分 抽 质 不 能 通过 。 对 于 细胞 而 


膜 周边 蛋白 腊 内 在 蛋白 





(a) 结构 式 《人 b) 空间 填充 模型 (c) 磷脂 的 符号 
图 3.25 磷脂 的 两 亲 性 结构 





言 ,区 分 什么 是 必须 吸收 的 ,什么 是 必须 排出 的 ,是 维 
持 生 命 的 首要 问题 。 这 决定 于 膜 的 结构 。 

目前 关于 生物 膜 结 构 的 公认 模型 是 流动 镶 典 模型 
(fluid mosaic model) (图 3. 24) ,这 是 美国 科学 家 辛 格 
(S. Jonatham Singer) 和 尼 科 尔 森 (Garth Nicolson ) 于 
1972 年 提出 的 。 他 们 提出 这 一 模型 的 根据 是 生物 膜 
的 化 学 成 分 和 前 人 的 一 系列 假说 。 

生物 膜 的 主要 成 分 是 脂 质 和 蛋白质 ,也 有 糖 类 。 
大 多 数 生物 膜 中 的 脂 质 是 磷脂 ,磷脂 的 结构 决定 它们 
能 形成 膜 。 磷 脂 是 两 亲 性 分 子 (amphipathic molecule) 
既 有 亲 脂 的 部 分 ,也 有 亲 水 的 部 分 ,如 图 3.25 所 示 。 


图 3.24 动物 细胞 质 膜 的 结构 模型 
包括 部 分 ECM( 引 自 Campbell 等 ,2002) 





这 种 分 子 在 水 溶液 中 极 易 形成 脂 双 层 (lipid bilayer) 。 
生物 膜 中 的 其 他 脂 质 也 有 两 亲 性 。 而 且 , 膜 中 的 蛋白 
质 分 子 也 有 亲 水 性 和 亲 脂 性 的 两 个 部 分 。 

其 实 早 在 20 世纪 20 年 代 , 就 已 提出 脂 双 层 的 候 
说 , 辛 格 的 功绩 是 加 入 了 “流动 "和 “镶嵌 ”两 个 概念 。 
现在 流动 镶 出 模型 已 为 大 家 所 接受 ,因为 它 能 解释 所 
有 现在 已 知 的 事实 。 流 动 灸 内 模 型 正在 不 断 被 改进 以 
解释 新 的 现象 ,也 许 有 一 天 , 它 会 发 生 重大 的 改变 。 


3.3.1 膜 是 流动 的 


生物 膜 不 是 由 固定 不 动 的 分 子 组 成 的 静态 的 结 
构 。 肛 基本 上 是 由 磷脂 的 政 水 的 脂肪 酸 链 相互 作用 联 
系 在 一 起 的 ,而 疏水 相互 作用 比 共 价 键 要 弱 得 多 。 大 
多 数 脂 质 和 一 部 分 蛋白 质 可 以 在 膜 中 侧 向 移动 , 即 在 
膜 的 平面 内 移动 ,这 些 分 子 很 难 在 膜 中 “ 翻 跟头 ”, 即 
”从 脂 双 层 中 的 一 层 翻 到 男 一 层 去 ,因为 这 要 求 分 子 的 
亲 水 部 分 穿 过 膜 的 玻 水 部 分 ,这 是 难以 实现 的 。 

磷脂 分 子 在 膜 中 的 侧 向 移动 相当 快 ,平均 每 秒 约 
2pm。 蛋 白质 分 子 比 脂 质 分 子 大 得 多 ,所 以 移动 也 慢 
得 多 ,不 过 许多 蛋白 质 分 子 确实 移动 。 图 3.26 是 人 和 
小 鼠 细胞 融合 的 实验 。 些 实验 证 明 膜 蛋白 会 移动 。 实 
验 是 在 诱导 人 、 小 鼠 细 胞 融合 过 程 中 ,将 其 中 一 种 细胞 
的 抗体 如 小 鼠 细 胞 的 抗体 以 荧光 染料 染色 ,再 将 这 种 
带 有 荧光 的 抗体 放 人 融合 细胞 所 悬浮 的 介质 中 。 起 初 
抗体 只 和 小 鼠 细 胞 的 表面 抗原 (H-2 抗原 ) 结 合 ,结果 
小 鼠 细 胞 表面 有 了 荣光 ,这 时 人 细胞 表面 抗原 (HLA 
抗原 ) 不 和 带 荧 光 的 抗体 结合 。 但 在 细胞 融合 后 ,不 到 
1 h, 两 种 抗原 就 逐步 平均 分 在 融合 细胞 的 表面 。 这 一 
实验 说 明 膜 蛋白 是 可 以 移动 的 。 

有 些 膜 蛋 白 在 膜 中 的 移动 好 像 是 受到 某 种 指令 
的 ,这 可 能 是 连 在 膜 蛋 白 胞 质 侧 的 马达 分 子 指导 它 沿 
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图 3.26 人 和 小 鼠 细 胞 融合 时 , 膜 表面 蛋白 的 移动 HLA 
是 人 白细胞 抗原 (human leucocyte antigen ) 的 缩写 ,是 人 体内 细胞 表 
面 的 一 种 抗原 ,小 鼠 细 胞 表面 的 抗原 则 称 为 H-2 抗原 





表面 有 两 种 抗原 


3.3 ”生物 膜 一 -流动 镶 典 模型 ”5463 


着 细胞 骨架 的 纤 丝 移动 。 有 许多 膜 蛋白 似乎 不 能 
动 ,由 于 它们 连 在 细胞 骨架 上 。 

温度 降低 则 膜 的 流动 性 减 小 ,最 后 磷脂 处 于 紧密 
排列 的 状态 , 膜 于 是 固化 ,好 像 温度 降低 , 猪 油 或 牛 油 
变 成 固态 一 样 。 膜 固化 的 温度 决定 于 组 成 它 的 脂 质 的 
类 型 。 如 果 膜 中 的 磷脂 含有 丰富 的 不 饱和 脂肪 酸 尾 ， 
则 固化 温度 就 低 。 由 于 不 饱和 脂肪 酸 中 有 双 键 ,它们 
的 “ 尾 ” 不 能 像 饱 和 脂肪 酸 的 那样 排列 得 紧密 (参看 图 
2.8) ,所 以 固化 温度 较 低 。 

动物 细胞 的 膜 中 有 胆固醇 。 细 菌 、 蓝 细菌 等 原核 
细胞 和 植物 细胞 的 膜 中 一 般 没有 胆固醇 。 动 物 细胞 
中 ,胆固醇 在 脂 双 层 中 所 占 比例 较 大 ;哺乳 动物 细胞 
中 , 它 可 能 和 磷脂 分 子 一 样 多 。 胆 固 醇 也 是 极 性 分 子 
(图 3.27) ,在 脂 双 层 中 ,它们 的 极 性 端 (--OH) 靠 近 磷 
各 的 极 性 ( 亲 水 ) 端 , 带 侧 链 的 省 核 ( 亲 脂 端 ) 与 磷脂 的 
非 极 性 尾 相互 作用 。 


极 性 头 () 
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图 3.27 磷脂 分 子 层 中 的 胆固醇 


在 不 同 温度 下 ,胆固醇 对 膜 的 流动 性 影响 不 同 。 
在 较 温 和 的 温度 下 ,比如 和 的 体温 37% ,胆固醇 由 于 
限制 了 磷脂 分 子 的 移动 而 降低 了 膜 的 流动 性 。 不 过 ， 
由 于 胆固醇 也 阻碍 了 磷脂 分 子 的 紧密 排列 , 它 也 使 腊 
的 固化 温度 降低 了 。 

膜 必须 保持 液态 才能 正常 发 挥 作用 , 它 通常 处 于 
像 机 油 一 样 的 黏稠 状态 。 膜 固化 后 ,其 透 性 发 生变 化 ， 
其 中 的 酶 (蛋白 质 ) 也 失去 活性 。 细 胞 可 以 改变 其 脂 
质 组 成 以 适应 环境 的 变化 ,例如 ,许多 耐寒 的 植物 如 冬 
小 麦 ,在 秋季 其 中 不 饱和 磷脂 就 增多 ,这 就 是 对 低温 的 
适应 ,使 得 其 生物 膜 在 冬季 不 致 固化 。 


3.3.2 膜 是 镶嵌 的 


膜 中 有 许多 种 不 同 的 蛋白 质 浸 埋 在 液态 的 脂 双 层 
中 (图 3.24) 。 脂 双 层 是 膜 的 结构 基础 ,而 蛋白 质 则 决 
定 着 膜 的 大 多 数 特定 的 功能 。 质 膜 和 各 种 细胞 恬 的 膜 
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都 具有 它们 特有 的 蛋白 质 的 组 合 。 例 如 ,到 目前 为 止 ， 
已 发 现 红细胞 的 膜 中 有 50 种 以 上 的 蛋白 质 。 

从 图 3.24 中 可 以 看 出 ,有 两 大 类 膜 蛋白 : 膜 内 在 
蛋 自 (integral protein ) 和 膜 周边 蛋白 ( peripheral pro- 
tein) 。 膜 内 在 蛋白 穿 过 脂 双 层 的 朴 水 核心 ,许多 都 是 
整个 地 穿 过 膜 的 。 驱 内 在 蛋白 的 疏水 区 是 由 一 连 串 或 
数 连 串 非 极 性 氨基 酸 组 成 的 ,通常 是 a 螺旋 。 和 蛋白 质 
分 子 的 亲 水 区 域 则 暴露 在 膜 外 侧 两 边 的 水 溶液 中 。 腊 
周边 蛋白 完全 不 埋 在 脂 双 层 中 ,它们 像 附 属 物 一 样 与 
膜 内 在 蛋白 发 生 朴 松 的 结合 ,常常 是 贴 附 在 膜 内 在 蛋 
白 的 暴露 在 膜 外 的 部 分 上 。 

在 质 膜 的 胞 质 侧 上 ,有 些 膜 蛋白 是 与 细胞 骨架 连 
接 而 被 固定 的 。 而 在 胞 外 侧 , 有 些 膜 蛋白 则 又 连接 在 
胞 外 基质 的 纤 丝 上 。 这 种 种 的 连接 使 得 动物 细胞 有 一 
个 比较 坚固 的 外 部 框架 , 比 单独 的 质 膜 坚固 。 

膜 的 内 、 外 两 面 是 不 同 的 。 ee 
学 组 成 可 能 不 同 ,而 膜 中 的 蛋白 质 分 子 取向 又 可 能 
同 。 a 
是 在 内 质 网 建造 膜 时 就 已 确定 的 。 

质 膜 中 的 蛋白 质 有 许多 功能 ,图 3.28 所 示 为 6 网 
主要 的 功能 ,这 些 功能 将 在 本 书后 面 分 别 讨论 ,这 里 
是 列 出 它们 的 名 称 。 一 个 细胞 可 能 有 实现 几 种 功能 
蛋白 质 ,而 一 种 蛋白 质 又 可 能 实现 几 种 功能 。 于 
”在 结构 上 和 功能 上 都 是 “镶嵌 ”的 。 


3.3.3 膜 上 的 糖 类 为 细胞 间 识 别 所 必需 


质 膜 表面 的 糖 ,一 部 分 以 共 价 键 与 膜 蛋白 相 结合 ,成 
为 糖 蛋 白 (glycoprotein) , 少 部 分 与 腊 脂 相 结 合 ,成 为 糖 脂 
(glycolipid) 。 糖 只 存在 于 质 膜 的 外 层 , 与 细胞 质 接触 的 
一 层 没有 糖 (图 3. 29) 。 糖 的 成 分 主要 有 半 乳 糖 ,甘露 糖 


以 及 唾液 酸 等 ,唾液 酸 是 甘露 糖 的 衍生 物 。 糖 链 一 般 都 


是 短 而 且 有 分 支 的 寡 糖 链 。 它 们 在 细胞 识别 中 很 重要 。 

赛 糖 链 和 和 蛋 白质 共 同 构成 细胞 表面 的 一 层 糖 苯 
(glycocalyx) 。 由 于 糖 攻 中 含有 带 负 电荷 的 唾液 酸 (si- 
alic acid) ,所 以 真 核 细胞 表面 的 净 电 荷 是 负 的 。 用 重 
金属 染料 如 钉 红 ( ruthenium red) 染色 后 , 糖 芝 在 电镜 
下 表现 为 电子 密度 很 高 的 一 条 粗 线 。 

细胞 识别 对 于 生物 非常 重要 。 例 如 ,在 动物 胚胎 
中 ,选择 什么 细胞 组 成 组 织 和 器 官 就 是 至 关 重 要 的 。 
又 如 ,免疫 系统 排除 外 来 细胞 (包括 器 官 移植 时 的 排 
异 ) 是 疹 鹤 动物 重要 的 防线 。 细 胞 识别 细胞 的 关键 在 
于 识别 细胞 表面 的 糖分 子 。 


糖 脂 





A, 转运 (a) 穿 过 膜 的 B. 酶 活性 膜 上 的 几 种 
蛋白 质 令 一 种 溶质 有 选 酶 共同 催化 一 组 化 学 反 
择 性 地 运 过 。 人 应 


运 需 要 ATP 的 水 








E. 细胞 -细胞 识别 F 将 细胞 骨 如 与 胸 外 基 
质 (ECM) 连接 起 来 
图 3.28 膜 蛋白 的 某 些 功能 “在 许多 情况 下 ,一 种 蛋白 质 可 能 不 3 


上 执行 一 种 功能 ( 引 自 Campbell 等 ,2002) 
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图 3.29 糖 葛 


质 膜 外 面 的 寡 糖 分 子 因 物 种 、 个 体 而 异 。 甚 至 在 
-同一 个 体 中 也 因 细胞 类 型 而 异 。 细 胞 表面 的 糖分 子 及 
其 位 置 的 多 样 性 使 得 寡 糖 成 为 细胞 与 细胞 区 分 的 标 
志 。 例 如 ,人 的 4 种 血型 ,A.B、AB 和 0 型 的 存在 ,是 
由 于 红 血 细胞 表面 的 赛 糖 的 变异 。 





对 于 多 细胞 生物 ,细胞 与 细胞 之 间 的 通讯 为 其 生 
命 活动 所 必需 ,否则 生物 不 能 维持 其 整体 性 。 细 胞 必 
须 向 其 他 细胞 ( 紧邻 的 或 距离 较 远 的 ) 发 送信 号 ,细胞 
发 送 的 主要 是 化 学 信号 (例如 一 种 蛋白 质 或 其 他 化 学 
物质 ) ,这 个 信号 转 导 途径 (signal transduction path- 
way) 最 后 引起 靶 细 胞 的 响应 (response)。 
现在 举 肾 上 腺 素 (epinephrin) 引起 肌肉 细胞 中 糖 
原水 解 为 葡萄 糖 的 全 部 信和 号 转 导 途径 为 例 ( 图 3.30) 。 
. 当 人 准备 进行 体育 比赛 时 ,肾上腺 中 的 细胞 与 肌 岗 
细胞 之 间 的 发 生 通讯 。 肾 上 腺 细胞 呼唤 肌肉 细胞 进行 
相应 的 动作 。 肾 上 腺 细胞 向 血 流 中 分 泌 一 种 激素 一 一 
肾上腺 素 。 肾 上 腺 素 就 是 一 种 化 学 信号 。 当 这 种 信号 
到 达 肌 肉 细 胞 时 ,为 该 细胞 质 膜 中 的 受 体 蛋 白 所 识别 。 
于 是 引起 了 细胞 中 的 信和 号 转 导 途 径 发 生 作用 ,激素 并 不 
必 进 入 肌肉 细胞 ,肌肉 细胞 就 会 发 生 响 应 。 响 应 之 一 就 
是 糖 原 发 生 水 解 , 产 生 和 葡萄 糖 , 用 作 运 动 的 能 源 。 这 一 
连 串 反应 使 得 运动 员 为 激烈 的 竞赛 做 好 准备 。 
下 面 分 述 信 号 接受 、 信 号 转 导 和 响应 这 3 个 阶段 。 


3.4.1 信号 接受 
信号 分 子 都 是 一 个 配 体 (ligand) , 即 一 个 能 与 某 





3.4 细胞 通讯 
种 大 分 子 专 一 结合 的 较 小 分 子 ( 如 激素 分 子 或 小 分 子 
蛋白 质 ) , 它 与 受 体 结合 后 往往 使 受 体 分 子 发 生 形状 上 
的 改变 。 受 体 分 子 则 大 多 是 质 膜 中 的 蛋白 质 。 

质 膜 中 最 常见 的 是 与 6 蛋白 偶 联 的 受 体 。G 蛋白 
是 一 类 能 与 GTP 结合 的 蛋白 质 。GTP 是 类 似 ATP( 参 
看 4.1) 的 化 合 物 ,不 过 是 乌 呆 哈代 奉 了 腺 厢 哈 。CTP 
能 够 水 解 为 GDP 和 Pi。 这 类 受 体 中 有 肾上腺 素 和 许 
多 其 他 激素 以 及 神经 递 质 的 受 体 。 

G 蛋白 松散 地 连接 在 质 膜 的 胞 质 侧 ,起 着 开关 的 
作用 。 当 G 蛋白 与 GTP 结合 时 , 它 有 活性 ; 当 与 GDP 
结合 时 ,活性 丧失 。 所 以 G 蛋白 受 体系 统 的 活动 过 程 
是 :@ 质 膜 中 的 受 体 分 子 接受 信和 号 分 子 , 于 是 在 胞 质 
侧 与 受 体 分 子 结合 的 G 蛋白 被 活化 (与 GTP 相连 ) ;@ 
活化 的 G 蛋白 在 质 膜 上 移动 并 与 有 关 的 酶 分 子 结 合 ; 
@ 活化 的 酶 分 子 引 起 反应 ,例如 糖 原水 解 。G 蛋白 受 
体系 统 分 布 广泛 而 又 多 种 多 样 , 例 如 在 胚胎 发 育 中 和 
在 感觉 器 官 中 都 有 重要 作用 。 

并 非 所 有 的 信号 受 体 都 在 质 膜 中 ,也 有 一 些 是 在 
细胞 内 的 。 例 如 性 激素 睾酮 (testosterone ) 的 受 体 就 在 
细胞 溶胶 中 , 举 丸 细胞 分 泌 的 这 种 激素 进入 血 流 中 , 传 
至 全 身 。 靶 细胞 的 细胞 溶胶 中 有 此 激素 的 受 体 。 受 体 
接受 睾酮 后 进入 细胞 核 , 活 化 其 中 的 基因 ,最 后 引 才 有 
关 和 蛋白 质 的 合成 。 


3.4.2 信号 转 导 途径 

上 述 信号 接受 过 程 实际 上 已 包括 了 信号 转 导 途 径 . 
的 开始 。 信 号 转 导 途径 的 作用 是 把 信号 从 受 体 上 传递 
到 细胞 内 发 生 专 一 的 响应 。 这 种 传递 有 点 像 多 米 诺 骨 


牌 ,一 个 受 体 活化 另 一 个 受 体 ,第 二 个 受 体 又 活化 第 三 





图 3.30 ”细胞 信号 转 导 途径 消 上 逐 素 引起 肌肉 细胞 中 糖 原 的 水 解 ( 引 自 坎贝尔 等 ,2006) 





。 3 细胞 结构 与 细胞 通讯 


个 ,如 此 等 等 。 应 该 次 注意 的 是 ,原来 的 信号 分 子 并 不 必 
参加 信号 转 导 途 径 ,在 大 多 数 情况 下 , 它 甚 至 并 不 进入 
细胞 。 信 号 转 导 只 是 某 种 信息 的 传递 。 每 一 个 传递 步 
又 中 传递 的 大 都 是 蛋白 构象 (形状 ) 的 变化 ,而 这 种 变 
化 往往 又 是 由 磷酸 化 作用 引起 的 。 

使 蛋白 质 盔 酸化 的 酶 称 为 蛋白 激酶 (protein ki- 
nase) ,其 作用 是 使 ATP 中 的 一 个 磷酸 根 转移 到 和 蛋白质 
上 。 和 蛋白 质 分子 中 最 常 发 生 磷酸 化 的 是 两 个 带 有 羟基 
的 氨基 酸 , 即 丝氨酸 和 苏 氮 酸 。 这 类 激酶 普遍 存在 于 动 
物 .植物 和 真菌 的 信号 转 导 途径 中 。 有 蛋白 激 酶 的 重要 性 
怎样 强调 都 不 会 过 分 。 我 们 的 基因 中 大 约 有 1% 是 编码 
蛋白 质 激酶 的 。 一 个 细胞 中 可 能 有 数 百 种 蛋白 激酶 。 

如 上 所 述 ,信号 转 导 途 径 的 开启 是 靠 蛋 白质 的 磷 
酸化 ,那么 , 当 外 界 不 存在 信号 时 细胞 又 如 何 关闭 这 条 
途径 呢 ? 原来 靠 的 是 蛋白 磷酸 酶 (protein phospha- 
tase) , 即 从 蛋白 质 上 移 去 磷酸 根 的 酶 。 细 胞 中 调节 和 蛋 
白质 磷酸 化 的 是 蛋白 激酶 与 蛋白 磷酸 酶 之 间 的 平衡 。 

在 细胞 信号 转 导 途 径 中 起 作用 的 还 有 一 些小 分 
子 ,这 些 水 溶性 的 小 分 子 或 离子 称 为 第 二 信使 (second 
胞 外 的 信号 分 子 是 “第 一 信使 "。 第 二 信 
使 中 主要 的 是 环 .AMP (cAMP) 和 和 钙 离 子 ( Ca” )。 
cAMP 是 由 ATP 形成 的 (参看 图 4.1) 。 

当 肾 上 腺 素 与 肝 细 胞 质 膜 上 的 受 体 结合 时 , 肝 细 
胞 溶胶 中 的 cAMP 浓度 即 增高 。 原 因 是 胞 外 的 信和 号 分 
子 ( 肾上腺 素 ) 与 膜 上 的 受 体 结合 ,从 而 活化 了 膜 内 的 
G 和 蛋白,G 蛋白 又 活化 了 质 膜 中 的 腺 苷 酸 环 化 酶 (ade- 
nyl cyclase) ,此 酶 使 ATP 转变 为 cAMP。cAMP 作为 第 
二 信使 ,又 活化 另 一 种 蛋白 激酶 A。 

Ca 作为 第 二 信使 的 作用 可 能 比 cAMP 还 普遍。 
细胞 溶胶 中 的 Ca 浓度 通常 比 细胞 外 低 很 多 , 可 能 相 
差 万 倍 。 锈 离子 会 被 各 种 离子 泵 (参看 4.3) 运 至 胞 外 
和 进入 内 质 网 。 由 于 细胞 溶 胺 中 Ca* 很 少 ,所 以 Ca 
的 绝对 数 稍 有 变化 ,其 百分比 就 是 很 大 的 变化 。 这 就 
是 Ca 成 为 第 二 信使 的 原因 。 

Ca " 常 与 钙 调 蛋 白 (calmodulin ) 结 结合 而 起 作用 。 


messenger) 。 


钙 调 蛋白 与 Ca “结合 ,改变 其 构象 ,然后 与 其 他 蛋白 质 
结合 ,使 后 者 活化 或 失 活 。 为 钙 调 蛋白 所 调节 的 酶 有 
蛋白 激酶 和 磷酸 酶 等 。 


3.4.3 细胞 对 信号 的 响应 


信号 转 导 的 最 终结 果 是 细胞 对 信号 的 响应 。 这 种 
响应 可 能 是 酶 活性 的 改变 , 酶 的 合成 ;其 至 是 细胞 核 内 
的 变化 。 上 述 肾上腺 素 的 例子 中 细胞 的 响应 是 糖 原 降 
解 活性 的 变化 , 糖 原 降解 为 葡萄 糖 -1 -磷酸 ( 图 3.31) 。 

从 图 3.31 可 以 看 到 ,信号 转 导 途径 中 有 许多 步 
又 。 为 什么 有 这 么 多 步骤 呢 ? 目的 是 将 信号 放大 , 放 
大 的 方式 就 是 酶 的 级 联 ( cascade ) 。 在 每 一 个 级 联 步 
又 中 ,下 一 步 的 有 活性 的 产物 都 比 上 一 步 的 多 。 前 面 
我 们 曾 将 这 种 系列 反应 比 作 多 米 诺 骨牌 效应 ,其 实 这 
种 骨牌 的 前 一 张 不 是 推倒 下 一 步 中 的 一 张 牌 ,而 是 许 
多 张 牌 。 从 图 3.31 中 的 第 一 步 来 看 ,1 个 肾上腺 素 分 
子 就 能 引起 100 个 G 蛋白 分 子 的 活化 ,然后 每 一 步 都 
会 放大 10- 倍 或 百倍 。 所 以 经 过 6.7 个 步骤 以 后 ,就 放 
大 了 千 百 万 信 。 

信号 转 导 是 有 专 一 性 的 。 肝 细胞 和 心肌 细胞 都 与 


” 血 流 接触 ,因此 都 会 接触 到 许多 不 同 的 激素 分 子 。 比 


如 肾上腺 素 , 肝 细胞 对 此 激素 的 响应 是 糖 原 的 降解 ,而 
心肌 细胞 的 响应 则 是 收缩 ,结果 是 心跳 加 速 。 为 什么 


会 有 这 种 差别 呢 ? 因为 不 同 种 类 的 细胞 中 有 不 同 组 合 : 


的 蛋白 质 。 


上 述 转 导 途 径 中 都 是 设想 传递 信号 的 中 间 分 子 都 : 


在 细胞 溶胶 中 。 这 些 分 子 大 都 是 蛋白 质 , 在 细胞 溶胶 : 


中 移动 不 可 能 快 。 那 么 信号 传递 怎样 能 迅速 进行 呢 ? 3 
近年 的 研究 发 现 了 所 谓 的 支架 分 子 (scaffolding mole- ， 
它们 都 是 较 大 的 蛋白 质 分 子 ,一 个 分 子 上 可 以 ， 
连接 好 几 个 中 间 传 递 分 子 ,这 样 信号 转 导 速度 就 加 快 ， 
了 。 例 如 在 小 鼠 脑 细胞 中 就 发 现 了 一 种 支架 蛋白 , 它 


cujle) 。 


能 与 几 种 中 间 传 递 看 白 相连 接 。 
细胞 通讯 在 生物 的 个 体 发 育 中 十 分 重要 ,以 后 在 
相应 的 章节 中 还 全 谈 到 。 
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图 3.31 细胞 对 信号 的 响应 肾上腺 素 引 起 糖 原 的 降解 ( 仿 Campbel 等 ,2002) 








1. 为 什么 低 等 动物 不 能 单纯 靠 细胞 体积 的 膨大 而 进化 为 高 等 生物 ? 

2. 原核 细胞 与 真 核 细胞 的 差别 关键 何在 ? 

3, 植物 一 般 不 能 运动 ,其 细胞 的 结构 如 何 适 应 于 这 种 特性 ? 

4. 动物 能 够 运动 ,其 细胞 如 何 适应 于 这 种 特性 ? 

5. 细胞 器 的 出 现 和 分 工 与 生物 由 简单 进化 到 复杂 有 什么 关系 ? 

6. 动 植 物 细胞 的 质 膜 在 成 分 和 功能 上 基本 相同 ,其 生物 学 意义 何在 ? 

7. 最 近 发 现 了 食欲 肽 (orexin) ,一 种 似乎 能 调节 人 和 动物 食欲 的 信 叶 分 子 。 在 饥饿 的 人 体内 ,可 测 出 血液 中 
食欲 肽 的 浓度 较 高 。 利 用 你 关于 膜 受 体 和 信号 转 导 途 径 的 知识 , 试 提出 利用 食欲 肽 治疗 厌食 症 和 肥 赎 症 
的 可 能 疗法 的 建议 。 
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新 陈 代谢 是 生物 的 重要 特征 ,细胞 是 进行 新 陈 代谢 的 基本 单位 。 每 一 个 细 
胞 都 要 从 周转 环境 中 汲取 能 量 和 物质 ,在 内 部 进行 各 种 化 学 变化 。 细 胞 内 的 各 
种 化 学 变化 都 是 在 酶 的 催化 下 发 生 的 。 所 以 本 章 的 前 面部 分 论述 能 量 和 酶 。 
生物 所 利用 的 能 量 ,或 是 直接 ,或 是 间接 地 来 自 于 太阳 光 , 极 少 有 例外 。 直 接 利 
用 太阳 光 的 唯一 过 程 是 光合 作用 ， 间 接 利用 太阳 光 的 最 重要 的 过 程 是 细胞 呼 
吸 。 光 合作 用 和 细胞 呼吸 是 本 章 的 重点 内 容 。 1 


质 的 合成 ,都 是 需要 能 量 的 。 没 有 能 ,生物 就 不 可 能 
存活 。 
能 量 可 以 分 为 动能 (kinetie energy) 和 势能 ( poten- 
4. tial energy) 两 种 形式 。 超 速 行驶 的 卡车 能 将 路 旁 的 房 
1.1 能 是 做 功 的 本 领 屋 撞 毁 ,就 是 动能 在 做 功 。 我 们 的 两 腿 上 下 运动 可 以 
”能 的 定义 就 是 做 功 的 本 领 , 做 功 就 是 指 让 物体 移 “使 自行 车 奔驰 , 鸟 的 双 起 扇 动 可 以 飞翔 ,也 都 是 利用 动 
动 位 置 。 这 种 移动 不 会 自发 进行 ,例如 ,在 平坦 大 路 上 。 能 做 功 。 热 . 电 和 光 也 都 是 动能 。 热 是 物体 内 部 分 子 
的 一 块 石头 ,不 推 它 就 不 会 动 ,推动 它 就 是 做 功 。 生 物 运动 的 能 量 , 电 是 电子 运动 的 能 量 , 光 是 光子 运动 的 能 
体内 做 的 功 种 类 很 多 ,物质 的 流动 ,肌肉 的 收缩 ,生物 。“ 量 ,都 是 动能 。 
体 各 部 分 乃至 整个 生物 体 的 运动 ,细胞 中 各 式 各 样 物 势能 是 物体 由 于 所 在 位 置 或 本 身 的 排列 而 具有 的 





能 量 。 古 代打 仗 时 放 在 城墙 上 的 滚 木 雷 石 ,水 库 中 蓄 
积 在 大 坝 后 面 的 水 都 没有 运动 ,但 由 于 其 所 在 位 置 的 
高 度 而 具有 能 量 ,这 种 能 量 就 是 势能 ,在 某 些 情况 下 也 
称 为 位 能 。 绷 紧 的 弹簧 . 张 开 的 弓 都 有 势能 。 原 子 中 
带 负 电荷 的 电子 具有 势能 ,因为 它 存在 于 电子 层 中 ,与 
带 正 电 荷 的 原子 核 有 一 定 距离 。 活 细胞 中 的 分 子 ,由 
于 其 中 原子 的 排列 而 具有 势能 。 这 种 势能 就 是 活 细胞 
中 做 各 种 功 的 化 学 能 (chemical energy) 。 所 以 ,化 学 能 
是 分 子 中 的 势能 ,是 活 的 生物 体内 最 重要 的 能 量 形式 。 
我 们 在 讨论 细胞 代谢 时 所 涉及 的 能 量 ,主要 是 化 学 能 。 


4.1.2 热力 学 定律 


能 量 可 以 从 一 种 形式 转变 为 男 一 种 形式 ,许多 动 
力 装 置 利用 的 就 是 这 种 能 量 形式 的 转变 。 例 如 ,汽车 
利用 的 是 氧气 氧化 汽油 的 化 学 反应 ,汽油 分 子 重新 排 
列 而 使 汽油 中 的 化 学 能 转变 为 动能 ,使 活塞 运动 。 生 
命 活动 所 依赖 的 正 是 能 量 的 这 种 转变 形式 。 细 胞 中 的 
燃料 分 子 (例如 葡萄 糖 ) 在 转变 为 其 他 分 子 的 化 学 反 
应 中 ,由 于 分 子 中 的 原子 发 生 重新 排列 而 释放 出 一 部 
分 势能 , 即 化 学 能 。 这 部 分 能 量 就 是 细胞 可 以 利用 的 
能 量 ,可 用 于 各 种 各 样 的 活动 , 即 做 功 。 不 论 是 发 生 在 
汽车 的 发 动机 里 还 是 发 生 在 生物 细胞 内 的 任何 形式 的 
能 量 转 化 ,都 服从 于 热力 学 定律 。 

热力 学 (thermodynamics ) 是 研究 所 有 物体 中 能 量 
转化 规律 的 科学 。 在 讨论 能 量 转化 时 ,我们 把 所 研究 
的 物体 或 物体 的 集合 体 称 为 体系 (system ) ,而 把 宇宙 
的 其 余部 分 统称 为 环境 。 体 系 可 能 是 一 列 火 车 ,一 个 
生物 体 或 一 个 细胞 ,也 可 能 是 整个 地 球 。 生 物体 是 一 
个 开放 体系 , 它 的 物质 和 能 量 总 是 不 断 地 与 其 环境 之 
间 发 生 交换 。 比 如 ,一 只 草 火 虫 ,要 摄取 食物 ,消耗 氧 
气 ,释放 热 . 光 和 一 些 化 学 物质 如 二 氧化 碳 。 开 放 体系 
是 所 有 生物 的 特点 。 

热力 学 第 一 定律 认为 宇宙 中 的 总 能 量 是 固定 不 变 
的 。 这 条 定律 也 称 为 能 量 守 恒定 律 。 能 量 跷 不 能 被 创 
造 , 也 不 能 被 消灭 ,只 能 从 一 种 形式 转变 为 男 一 种 形 
式 。 发 电厂 并 不 制造 或 生产 能 量 , 它 只 是 把 燃料 中 的 
”化 学 能 转变 为 便于 利用 的 形式 。 汽 车 也 只 是 把 燃料 中 
的 化 学 能 转变 为 动能 。 人 体 中 的 细胞 也 是 把 燃料 ( 食 
物 ) 分 子 中 的 化 学 能 转变 为 便于 利用 的 形式 。 

在 能 量 转变 过 程 中 ,这 种 动能 发 生 了 什么 变化 呢 ? 
热力 学 第 二 定律 就 是 说 明 这 种 变化 的 。 这 条 定律 说 明 
能 量 的 转变 导致 字 宙 的 有 序 性 减低 而 无 序 性 增加 ,也 
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就 是 说 ,任何 形式 的 能 量 转化 ,例如 ,化 学 能 转化 为 动 
能 ,必定 伴随 着 无 序 性 的 增加 。 一 个 体系 中 无 序 性 的 
程度 称 为 炉 (entropy) 。 热 就 是 分 子 的 随机 运动 ,是 无 
序 性 的 一 种 形式 。 当 体系 中 一 种 形式 的 能 量 转变 为 另 
一 种 形式 的 能 量 时 ,转变 得 越 多 ,该 体系 中 的 炉 就 增加 
得 越 多 。 米 代表 的 是 不 可 利用 的 能 量 。 

广 而 言 之 ,热力 学 第 二 定律 告诉 我 们 宇宙 中 的 炉 
是 在 不 断 增加 的 ,任何 一 项 能 量 转化 都 是 使 宇宙 中 的 
焙 增 加 。 再 以 汽车 为 例 ,汽车 所 使 用 的 汽油 中 约 有 
75% 的 化 学 能 都 会 转变 为 热 而 不 能 被 利用 , 即 汽油 的 
利用 率 最 多 只 有 25% 。 而 且 , 所 有 被 转变 为 动能 的 能 
量 最 终 也 都 变 为 热 ,汽车 开动 时 ,内 部 的 各 种 摩擦 以 及 
车 轮 与 道路 的 摩擦 都 使 能 量变 为 热 。 所 以 ,即使 是 已 
经 做 了 有 用 的 功 的 能 量 最 终 也 都 转变 为 热 ,散发 到 周 
围 环境 中 去 。 

从 热力 学 第 二 定律 可 以 推 知 ,一 个 特定 体系 的 有 
序 性 要 增加 ,其 环境 的 无 序 性 便 必须 增加 。 这 一 概 
念 完全 适用 于 细胞 的 活动 。 细 胞 是 利用 有 序 性 较 低 
的 原料 制造 高 度 有 序 的 结构 。 例 如 ,氨基 酸 必须 排 
列 成 具有 特定 序列 的 多 肽 ,多 种 大 分 子 又 必须 形成 
具有 复杂 结构 的 膜 系 统 ,等 等 。 这 种 有 序 性 的 增加 
必然 使 其 周围 环境 中 的 无 序 性 增加 ,从 热力 学 的 观 
点 来 看 ,一 个 生长 中 的 细胞 或 一 个 生长 中 的 生物 体 
是 一 个 炳 值 不 断 减少 的 独立 王国 , 它 生存 于 炳 值 不 
断 增加 的 宇宙 之 中 。 

根据 热力 学 第 二 定律 ,细胞 中 能 量 转化 的 效率 不 
可 能 是 100% 。 因 为 在 细胞 中 发 生化 学 反应 时 ,化 学 
能 在 分 子 之 间 转 移 ; 当 光 能 在 叶绿体 中 被 捕获 时 , 它 转 
变 为 化 学 能 ;鞭毛 运动 时 ,化 学 能 转变 为 动能 。 在 所 有 
这 些 能 量 转换 过 程 中 ,总 有 一 部 分 能 量 以 热 的 形式 远 
逸 ,这 是 不 可 避免 的 。 


4.1.3 吸 能 反应 和 放 能 反应 


化 学 反应 可 分 为 吸 能 反应 (endergonic reaction ) 和 
放 能 反应 (exergonic reaction) 两 大 类 ,细胞 中 发 生 的 化 
学 反应 也 不 例外 。 

吸 能 反应 是 指 反应 产物 分 子 中 的 势能 比 反 应 物 分 
子 中 的 势能 多 。 发 生 这 种 反应 时 ,周围 环境 中 的 能 量 
被 吸收 ,贮藏 在 产物 分 子 中 。 所 吸收 能 量 的 多 少 等 于 
产物 与 反应 物 之 间 势 能 之 差 。 

光合 作用 是 生物 界 最 重要 的 吸 能 反应 。 光 合作 用 
是 植物 和 营 类 等 的 细胞 利用 含 能 较 少 的 反应 物 (二 氧 
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化 碳 和 水 ) 合 成 含 能 较 多 的 产物 ( 糖 ) 的 过 程 。 能 量 来 
源 是 太阳 光 。 

放 能 反应 与 吸 能 反应 相反 ,其 产物 分 子 中 的 化 学 
能 少 于 反应 物 分 子 中 的 化 学 能 ,在 反应 过 程 中 向 周围 
环境 释放 能 量 。 所 释放 能 量 的 多 少 等 于 反应 物 分 子 中 
与 产物 分 子 中 势能 之 差 。 

我 们 日 常生 活 中 遇 到 的 木材 的 燃烧 就 是 一 个 放 能 
反应 。 -木材 的 主要 成 分 是 纤维 素 ,一 种 多 糖 ,是 含 能 量 
很 多 的 分 子 。 燃 烧 是 一 个 氧化 过 程 ,空气 中 的 氧气 把 
多 糖 氧化 ,产生 二 氧化 碳 和 水 。 这 个 过 程 和 光合 作用 
恰好 相反 。 反 应 过 程 中 反应 物 分 子 中 的 势能 变 成 光 和 
热 , 散 发 到 周围 环境 中 去 。 在 每 一 个 细胞 内 部 都 发 生 
与 此 类 似 的 作用 , 称 为 细胞 呼吸 (cellular respiration ) 。 
( 见 4.4.1) 

每 一 个 活 细胞 中 都 要 发 生 千 百 种 放 能 反应 和 吸 能 
反应 ,所 有 这 些 反应 总 称 为 细胞 代谢 (cellular metabo- 
lism) 。 试 以 萤火虫 为 例 , 莹 火 虫 要 发 光 , 这 是 放 能 反 
应 ,是 反应 物 分 子 转变 为 含 能 较 少 的 产物 分 子 时 所 释 
放出 来 的 能 量 。 此 外 ,萤火虫 和 所 有 的 动物 一 样 ,要 更 
食 、 进 食 和 消化 食物 ,要 逃避 捕食 者 的 追逐 ,要 修补 身 
体 的 损伤 ,要 生长 ,要 生殖 。 所 有 这 些 都 与 吸 能 反应 有 
关 ,也 就 是 都 需要 能 量 。 能 量 的 唯一 来 源 就 是 食物 中 
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的 糖 和 其 他 分 子 ,细胞 呼吸 中 的 放 能 反应 将 糖分 子 中 
的 势能 释放 出 来 。 然 后 细胞 再 利用 这 些 势能 进行 吸 能 
反应 ,合成 所 需要 的 特定 的 分 子 。 例 如 ,消化 食物 需要 
专 一 的 酶 ,细胞 就 通过 吸 能 反应 合成 进行 消化 作用 的 
酶 类 。 又 如 修补 身体 ,也 需要 专 一 的 蛋白 质 ,细胞 就 会 
通过 吸 能 反应 合成 这 些 蛋 白质 。 

如 上 所 述 , 放 能 反应 与 吸 能 反应 之 间 , 有 一 种 能 量 
传递 的 关系 ,这 种 关系 是 如 何 发 生 的 呢 ? 其 中 有 一 个 
纽带 ,就 是 ATP。 


4.1.4 ATP 是 细胞 中 的 能 量 通货 


ATP(adenosine triphosphate , 腺 苷 三 磷酸 ) 是 一 种 
核 昔 酸 , 其 中 有 3 个 磷酸 基 团 。 图 4.1(a) 为 ATP 的 结 
构 式 及 其 水 解 反应 。ATP 分 子 由 一 个 戊 糖 ( 核糖 ) 、 一 
个 含 氮 碱 基 ( 腺 味 叭 ) 和 3 个 磷酸 根 组 成 ,其 中 一 个 磷 
酸根 连接 在 糖分 子 上 ,其 余 两 个 则 相继 连接 。 这 两 个 
磺 酸 键 比较 不 稳定 ,是 焦 磷酸 键 , 称 为 高 能 磷酸 键 (图 
4.1(a) 中 以 ”~ ”表示 )。 这 是 因为 这 种 键 水 解 时 会 释 
放 较 多 的 能 量 , 比 普通 磷酸 键 的 多 。 

ATP 发 生 水 解 时 ,形成 ADP 并 释放 一 个 磷酸 根 ， 
同时 释放 能 量 。 这 些 能 量 在 细胞 中 就 会 被 利用 ,肌肉 
收缩 产生 的 运动 ,神经 细胞 的 活动 ,生物 体内 的 其 他 一 
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ATP 及 其 水 解 (a) 以 及 ATP 形成 cAMP(b)( 见 3.4.2) 


切 活动 利用 的 都 是 ATP 水 解 时 产生 的 能 量 。 

ATP 在 细胞 中 易于 再 生 ( 参 看 4.3.4) ,所 以 是 源源 
不 断 的 能 源 。 这 种 通过 ATP 的 水 解 和 合成 而 使 放 能 
应 所 释放 的 能 量 用 于 吸 能 反应 的 过 程 称 为 ATP 循环 
(图 4.2)。 因 为 ATP 是 细胞 中 普遍 应 用 的 能 量 的 载体 ， 
所 以 常 称 之 为 细胞 中 的 能 量 通货 ( energy curremey) 。 





4.2 ATP 循环 


ATP 的 参与 常 使 一 个 吸 能 反应 能 够 自发 进行 , 例 - 


如 谷 氨 酸 与 NH, 形成 谷 揪 酰胺 (参看 表 2.3) 的 反应 只 
有 在 ATP 的 参与 下 才能 发 生 ( 图 4.3) 。 因 为 谷 氨 酸 与 
氨 直 接 形成 谷 氨 酰 胺 的 反应 是 吸 能 反应 ,只 有 在 ATP 
与 谷 氮 酸 形成 谷 氮 酰 磷酸 后 ,才能 与 氮 形 成 谷 氮 酰胺 。 
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谷 氨 酸 谷 氮 酰 磷酸 谷 氨 酰 胺 


4.3 由 谷 氨 酸 合成 谷 氨 酰胺 





4.2.1 酶 降低 反应 的 活化 能 


酶 (enzyme) 是 一 种 生物 催化 剂 (biocatalyst) , 绝 
大 多 数 酶 都 是 蛋白 质 。 它 能 加 速生 物体 内 化 学 反应 
的 进行 ,但 在 反应 前 后 并 不 发 生变 化 。 酶 为 什么 能 
使 反应 加 速 ? 因为 它 能 降低 反应 的 活化 能 ( activation 
energy) 。 . 

” 任何 一 个 分 子 要 发 生化 学 反应 ;都 必须 先 被 活化 ， 
即 增加 能 量 。 例 如 ,汽油 极 易 燃烧 ,就 是 被 空气 中 的 氧 
气 氧化 。 但 在 常温 下 不 会 自发 地 起 火 , 只 有 在 汽车 打 
火 时 才 会 燃烧 。 这 是 因为 在 高 温 下 ;少数 汽油 分 子 获 
得 了 一 定 的 能 量 而 被 活化 ,才能 发 生 氧 化 反应 。 





4.2 酶 这 


正 是 由 于 分 子 发 生化 学 反应 需要 活化 能 ,生物 体内 
许多 化 学 性 质 活泼 的 物质 才能 保持 稳定 。 比 如 ATP 是 很 
易 被 水 解 的 ,但 由 于 水 解 需要 ATP 被 活化 ,所 以 在 水 很 丰 
富 的 环境 (细胞 ) 中 ,ATP 仍 能 保持 稳定 。ATP 的 水 解 只 
有 在 专 一 的 酶 一 一 ATP 酶 (ATPase) 的 催化 下 才 易 于 
发 生 。 
酶 之 所 以 能 加 速 化 学 反应 的 进行 ,是 因为 它 能 降 
低 反 应 的 活化 能 (E,)。 图 4.4 中 ,曲线 A 代表 非 酶 促 
反应 ,曲线 B 代表 酶 促 反 应 。 酶 促 反 应 的 活化 能 
(E', ) 比 非 酶 促 反 应 的 活化 能 (8, ) 小 ,所 以 反应 进行 
得 较 快 。 这 就 好 比 障碍 物 赛跑 中 有 一 个 栏杆 ,运动 员 
必须 跳 过 栏杆 才能 继续 跑 。 现 在 把 栏杆 的 高 度 降下 来 


了 , 跑 起 来 也 就 比较 容易 了 。 





反应 进程 


图 4.4 本 降 低 反 应 的 活化 能 


酶 分 子 怎 样 降低 反应 的 活化 能 呢 ? 原来 任何 一 种 
酶 ,对 于 它 所 能 催化 的 反应 都 有 极 强 的 选择 性 ,这 种 选 
择 性 决定 着 每 一 个 细胞 在 特定 的 时 候 发 生 特定 的 化 学 
反应 。 酶 分 子 是 蛋白 岳 , 每 种 蛋白 质 都 有 特定 的 三 维 
形状 ,而 这 种 形状 就 决定 了 酶 的 选择 性 。 酶 所 催化 的 
反应 中 的 反应 物 称 为 底 物 (substrate) , 酶 只 能 识别 一 
种 或 一 类 专 一 的 底 物 并 催化 专 一 的 化 学 反应 。 所 以 细 
胞 中 发 生 的 所 有 反应 需要 许多 种 不 同 的 酶 催化 。 酶 只 
催化 特定 底 物 的 特定 反应 ,这 种 性 质 称 为 酶 的 底 物 专 
一 性 (substrate specificity) 。 . 

酶 之 所 以 有 这 种 专 一 性 ,是 因为 酶 会 与 其 底 物 结 
合 , 只 有 当 底 物 与 酶 分 子 结合 以 后 , 才 会 变 成 产物 。 酶 
分 子 中 只 有 一 个 小 的 局 部 与 底 物 分 子 结合 ,这 一 小 的 
局 部 就 称 为 酶 的 活性 部 位 (active site) 。 活 性 部 位 好 
像 酶 分 子 表面 上 的 口袋 或 沟 , 底 物 分 子 就 装 在 里 面 。 
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酶 所 以 有 专 一 性 是 因为 其 活性 部 位 只 适 于 结合 一 种 或 
一 类 底 物 分 子 。 但 是 酶 的 作用 仍 需要 整个 酶 分 子 , 因 
为 如 果 整 个 分 子 有 损伤 ,活性 部 位 也 会 发 生变 化 ,不 起 
作用 了 。 

图 4.5 示意 酶 分 子 如 何 起 作用 。 图 中 以 蔗糖 酶 
(suerase) 为 例 ,其 底 物 为 芒 糖 ,所 催化 的 反应 是 蔗糖 
水 解 为 葡萄 糖 和 果糖 。@ 为 酶 分 子 ,其 活性 部 位 是 
空 的 。@ 为 已 与 底 物 分 子 结合 的 酶 分 子 ,这 种 结合 
是 通过 很 弱 的 键 实现 的 。 底 物 分 子 与 酶 分 子 的 相互 
作用 使 得 酶 分 子 的 形状 稍 有 改变 ,于 是 酶 分 子 将 底 
物 分 子 “ 拥 抱 ” 得 更 为 受 帖 , 底 物 分 子 所 处 的 新 位 置 
使 之 更 易 发 生 反应 。@@ 是 底 物 分 子 在 酶 分 子 上 转变 
成 了 产物 。 然 后 酶 将 产物 释放 ,自身 又 回 到 原来 的 
状态 ,其 活性 部 位 又 可 以 接纳 一 个 新 的 底 物 分 子 , 开 
始 新 一 轮 的 反应 。 酶 所 以 能 降低 反应 的 活性 能 ， 
秘 就 在 于 发 生 酶 促 反 应 的 详细 过 程 完全 不 同 于 非 酶 
促 反应 。 一 个 酶 分 子 在 一 秒 钟 内 能 使 成 千 上 万 甚至 
数 百 万 个 底 物 分 子 发 生 反应 。 


酶 (蔗糖 酶 ) 


1 
(葡萄 糖 ， © 团 底 物 (此 粮 ) 
果糖 ) 


底 物 分 子 转 
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H,0 
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4.5 酶 作用 示意 图 


4.2.2 多 种 因素 影响 酶 的 活性 


酶 的 活性 受到 多 种 环境 因素 的 影响 ,每 种 酶 都 有 
一 些 最 适合 于 其 活性 的 条 件 。 温 度 对 酶 的 活性 影响 很 
大 ,只 有 在 最 适 温度 (optimal temperature) 下 酶 活性 才 
最 高 。 因 为 温度 影响 分 子 的 运动 ,温度 高 则 反应 物 分 
子 与 酶 分 子 的 活性 部 位 接触 多 。 但 温度 太 高 , 诲 分 子 
又 会 变性 ,其 三 维 形状 会 发 生变 化 ,活性 也 自然 被 破坏 
了 。 人 体内 大 多 数 酶 的 最 适 温度 为 35 ~ 40%C ,接近 人 
的 体温 。 


pH 和 盐 的 浓度 也 影响 酶 活性 。 一 般 酶 的 最 适 pH 
为 6~8 ,接近 于 中 性 。 在 此 范围 之 外 , 酶 的 活性 就 较 
低 ,整个 细胞 的 正常 功能 也 被 破坏 。 酸 雨 会 使 整个 湖 
泊 的 pH 变 低 ,影响 整个 水 体 中 的 生物 。 盐 浓度 太 高 
会 干扰 酶 分 子 中 的 某 些 化 学 键 ,从 而 破坏 其 蛋白 质 结 
构 ,也 就 是 使 其 活性 降低 。 只 有 极 少数 种 类 的 酶 能 而 
受 极 高 的 盐 浓 度 。 

许多 种 酶 的 正常 活动 还 需要 非 蛋 白质 成 分 的 参 
与 。 这 些 成 分 称 为 辅 因子 (cofactor) 。 辅 因子 可 能 是 
无 机 物 ,例如 , 锌 、 钾 、 镁 离子 ,也 可 能 是 有 机 物 。 有 机 
的 辅 因子 则 称 为 辅酶 (coenzyme)。 许 多 辅酶 来 自 维 生 
素 或 者 就 是 维生素 。 例 如 ,维生素 B6 就 是 转氨酶 的 畏 
酶 ,转氨酶 可 将 一 种 氨基 酸 转变 为 另 一 种 氨基 酸 。 

另 一 大 类 影响 酶 活性 的 化 学 物质 是 酶 的 抑制 剂 
(inhibiter) 。 抑 制剂 的 作用 是 停止 酶 的 作用 或 使 之 减 
慢 。 抑 制剂 有 两 种 类 型 ;竞争 性 抑制 剂 ( competitive in- 
hibitor) 和 非 竞 争 性 抑制 剂 (noncompetitive inhibitor) 。 

竞争 性 抑制 剂 是 与 酶 的 正常 底 物 相似 的 化 学 物 
质 , 它 与 底 物 分 子 竞 争 酶 的 活性 部 位 , “更 巢 坞 占 ”, 于 
是 底 物 分 子 不 能 发 生 反应 。 图 4. 6b 表示 的 就 是 竞争 
性 撮 制 剂 的 作用 。 抑 制剂 占据 了 酶 的 活性 部 位 , 底 物 : 
分 子 被 排斥 在 外 ,不 能 发 生 作用 。 

非 竞争 性 抑制 剂 并 不 占据 活性 部 位 , 它 与 酶 分 子 


_ 结 合 的 部 位 不 是 活性 部 位 。 但 它 的 结合 却 使 酶 分 子 的 


ee dn 
子 (图 4.6c)。 | 

抑制 剂 的 作用 可 能 是 可 逆 的 ,也 可 能 是 不 可 着 的 ，: 
这 决定 于 抑制 剂 与 酶 分 子 之 间 形 成 的 键 是 强 还 是 弱 。 ， 
如 果 所 形成 的 是 共 价 键 , 那 就 是 不 可 逆 的 ;如 果 所 形成 
的 键 较 弱 , 如 氢 键 , 那 就 是 可 逆 的 。 竞 争 性 抑制 剂 的 作 ， 
用 是 可 逆 的 ,只 要 底 物 的 浓度 高 于 抑制 剂 的 浓度 ,那么 
活性 部 位 就 不 易 为 抑制 剂 所 占据 , 底 物 可 照常 发 生 。， 
反应 。 
在 细胞 代谢 中 ,可 逆 的 抑制 剂 是 非常 重要 的 。 有 六 
时 , 酶 的 抑制 剂 就 是 反应 的 产物 。 例 如 , 当 细 胞 中 的 ， 
ATP 供过于求 时 ,ATP 本 身 就 是 一 种 非 竞争 性 抑制 剂 ，， 
它 干扰 ATP 合 酶 ( 即 ATP 酶 ) 的 作用 。 这 种 代谢 反应 ， 
为 其 产物 所 抑制 的 现象 , 称 为 负 反 馈 ( negative feed- 、 
back) ,是 调节 细胞 代谢 最 主要 的 机 制 。 

酶 的 抑制 剂 有 重要 的 应 用 价值 , 某 些 杀 虫 剂 (Pes 
ticide) 和 抗生素 ( antibiotic ) 就 是 酶 的 抑制 剂 , 例 如, 
拉 硫 磷 (malathion ) 是 乙酰 胆 碱 酯 酶 (acetyleholin 
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图 4.6 酶 的 抑制 作用 示意 图 ( 改 绘 自 Campbell 等 ,2000) 


esterase) 的 抑制 剂 ,这 种 酶 在 神经 系统 的 活动 中 非常 
重要 。 在 马 拉 硫 磷 的 作用 下 ,神经 细胞 对 信号 的 传递 
被 抑制 ,造成 昆虫 死亡 。 这 种 杀 虫 剂 对 别 的 动物 ,包括 
人 ,也 有 毒害 作用 ,但 杀 死 昆虫 所 需要 的 剂量 一 般 对 人 
畜 无 害 。 

青霉素 (penicilin) 抑制 细菌 细胞 中 合成 细胞 壁 的 
酶 ,所 以 能 够 阻止 病菌 的 增殖 ,人 体 细胞 没有 细胞 壁 ， 
所 以 青霉素 对 人 无 害 。 


4.2.3 核 酶 


长 期 以 来 ,一直 公认 所 有 的 酶 都 是 蛋白 质 。 但 是 
1981 年 美国 科学 家 发 现 细胞 中 与 RNA 分 子 有 关 的 某 
些 反应 却 是 由 RNA 本 身 所 催化 的 ,而 不 是 由 蛋白 质 催 
化 的 。 因 此 ,不仅 蛋白 质 是 生物 催化 剂 ,RNA 也 是 生 
物 众 化 剂 。 于 是 给 这 种 RNA 催化 剂 起 了 一 个 名 字 “ 核 
酶 ” (ribozyme) 

.最 近 几 年 ,又 发 现 了 好 几 种 核 酶 。 现 在 看 来 ,可 
能 至 少 有 两 类 核 酶 。 一 类 是 催化 分 子 内 的 反应 , 即 
分 子 的 一 部 分 与 另 一 部 分 反应 ,例如 RNA 的 一 段 在 
该 分 子 内 改换 位 置 。 这 时 RNA 分 子 本 身 既是 底 物 ， 
.又 是 催化 剂 。 这 种 RNA 分 子 具 有 特定 的 折叠 形式 。 
另 一 类 核 酶 则 催化 分 子 间 的 反应 ,就 是 催化 别 的 分 
子 发 生 反应 而 作为 核 酶 的 RNA 分 子 在 反应 前 后 无 变 
化 。 细 胞 中 有 许多 与 小 的 RNA 分 子 有 关 的 重要 反 
应 ,例如 从 基因 的 RNA 拷贝 上 切 去 不 需要 片段 的 反 
应 \ 促 进 线粒体 内 DNA 复制 的 反应 等 。 这 些 都 是 目 
前 研究 的 热点 。 | 

RNA 这 类 信息 分 子 能 起 催化 剂 作用 的 发 现 引 起 
了 生物 学 家 们 极 大 的 兴趣 。 核 酸 和 和 蛋白质 这 两 种 分 子 


谁 先 出 现 之 谜 也 许 能 被 破解 。 有 可 能 RNA 先 出 现 并 


催化 了 第 一 个 蛋白 质 分 子 的 形成 。 





生物 膜 是 一 种 超 分 子 (supramolecular) 结构 ,就 是 


由 多 分 子 形成 的 一 种 有 序 的 组 织 。 这 种 组 织 具 备 了 其 
中 任何 一 种 分 子 所 没有 的 特性 。 本 节 将 讨论 生物 膜 的 
这 些 特性 中 最 重要 的 一 种 , 即 调节 穿 过 细胞 边界 的 转 
运 物质 的 能 力 。 作 为 一 个 开放 系统 的 细胞 ,这 种 能 力 
至 关 重 要 。 


4.3.1 膜 的 选择 透 性 源 于 其 分 子 组 成 


前 面 已 经 提 到 选择 透 性 。 细 胞 膜 或 质 膜 只 允许 某 
些 离子 或 小 分 子 透 过 ,而 且 是 常常 只 令 一 些 物质 进入 
细胞 ,又 只 令 一 些 物 质 从 细胞 出 来 ,而 且 能 够 调节 这 些 
物质 在 细胞 内 的 浓度 。 例 如 只 令 某 些 营养 素 分 子 进入 
而 将 废物 的 分 子 排出 ,它们 出 入 的 速度 也 各 有 不 同 。 
这 些 都 是 选择 透 性 的 表现 。 决 定 选择 透 性 的 因素 有 
二 : 脂 双 层 和 转运 蛋白 。 

脂 双 层 是 亲 脂 性 的 。 烃 类 、 二 氧化 碳 和 氧 能 溶 于 
脂 双 层 中 ,所 以 易于 透 过 质 膜 。 然 而 亲 水 的 离子 和 极 
性 分 子 也 能 被 运 过 脂 双 层 的 中 心 。 许 多 重要 的 亲 水 分 
子 , 如 和 葡萄糖、 氨基酸 等 能 透 过 脂 双 层 ,原因 在 于 膜 中 
有 许多 种 转运 蛋白 (transport protein) ; 即 膜 内 在 蛋白 
(图 3.24)。 亲 水 性 物质 通过 转运 蛋白 出 入 细胞 ,避免 
了 与 膜 中 亲 脂 部 分 的 接触 ,这 是 由 于 转运 蛋白 提供 了 
专门 的 通道 供 这 些 物质 通过 。 有 时 ,转运 蛋白 的 专 一 
性 非常 强 , 例 如 ,人 血液 中 的 葡萄 糖 经 过 专 一 的 转运 蛋 
白 进 入 肝 细 胞 ,但 是 果糖 ( 葡萄糖 的 异 构 体 ) 却 不 能 由 
此 进入 。 

由 此 可 见 , 膜 的 选择 透 性 决定 于 脂 双 层 本 身 的 限 
制 和 转运 蛋白 的 专 一 性 。 那 么 ,决定 转运 方向 的 又 是 


什么 呢 ? 什么 决定 着 物质 是 进入 细胞 还 是 由 细胞 中 出 
来 呢 ? 这 里 必须 区 别 两 种 转运 : 被动 转 运 
transport) 和 主动 转运 ( active transport) 。 


4.3.2 被 动 转运 是 穿 过 膜 的 扩散 


我 们 在 屋子 的 一 角 放 一 打 玫 瑰 花 ,不 久 便 会 花香 
四 选 。 这 就 是 组 成 花 的 香气 的 分 子 自由 扩散 的 结果 。 
扩散 (diffusion) 是 分 子 因 其 所 带动 能 自由 运动 而 造成 
的 。 每 一 个 分 子 的 运动 是 随机 的 ,然而 一 群 分 子 的 运 
动 却 是 有 方向 的 。 例 如 ,我 们 若 将 一 粒 高 镭 酸 钾 晶 体 
(紫色 ) 放 在 一 杯 水 中 ,不 久 高 锰 酸 钾 便 会 布 满 整个 溶 
液 , 即 高 锰 酸 钾 从 高 浓度 处 分 散 到 低 浓度 处 ,直到 高 锰 
酸 钾 全 部 溶化 ,整个 溶液 都 呈 均 匀 的 紫色 为 止 。 

假定 我 们 用 高 锰 酸 根 离子 (紫色 ) 能 透 过 的 一 层 
膜 将 高 锰 酸 钾 溶液 与 纯 水 隔 开 ,不 久 纯 水 就 会 变 成 紫 
色 , 直 至 双方 都 呈现 同样 深 的 紫色 为 止 。 这 时 高 鳃 酸 
根 离子 在 每 一 侧 向 对 方 移动 的 速度 相等 ,达到 平衡 。 

上 述 高 锰 酸 根 移 动 的 例子 说 明 ,扩散 的 方向 决定 
于 扩散 物质 的 浓度 梯度 ( concentration gradient) 。 分 子 
或 离子 总 是 从 高 浓度 区 域 向 低 浓 度 区 域 移动 ,降低 其 
自由 能 。 这 种 顺 浓 度 梯度 而 穿 过 膜 扩散 的 作用 就 是 物 
质 的 被 动 转运 。 被 动 转运 是 物质 出 人 细胞 中 常见 的 现 
象 。 例 如 ,进行 细胞 呼吸 ( 见 4.4) 的 细胞 ,不 断 消耗 氧 
气 。 溶 解 的 氧 一 旦 穿 过 质 膜 进 入 细胞 就 被 利用 ,因此 
细胞 内 氧 的 浓度 总 较 细胞 外 为 低 , 氧 不 断 进入 细胞 。 

值得 注意 的 是 , 当 一 种 溶液 中 有 多 种 溶质 存在 时 ， 
某 种 物质 穿 过 膜 的 扩散 仅 与 该 物质 的 浓度 梯度 有 关 ， 
而 与 其 他 任何 溶质 的 浓度 均 无 关 。 

被 动 转运 虽 是 常见 的 现象 ,但 生物 膜 (包括 质 膜 ) 
是 有 选择 透 性 的 ,所 以 不 是 任何 顺 浓度 梯度 存在 的 物 
质 都 能 顺利 地 穿 过 膜 。 说 到 这 里 ,我 们 自然 就 会 想到 
对 生命 极为 重要 的 水 分 子 ,水 是 如 何 出 人 细胞 的 呢 ? 
4.3.3 ”渗透 是 水 的 被 动 转运 

两 种 溢 质 相同 而 浓度 不 同 的 溶液 , 相 比较 而 言 , 浓 
度 较 高 的 称 为 高 渗 溶 液 (hypertonic solution ) ,浓度 较 
低 的 则 称 为 低 渗 溶液 (hypotoric solution) 。 这 里 的 
“高 "和 * 低 "只 有 相对 意义 。 例 如 ,对 于 蒸馏 水 而 言 ， 
自来水 是 高 涂 的 ,但 对 于 海水 而 言 , 自来水 就 是 低 渗 
的 。 溶 质 浓 度 相等 的 溶液 则 称 为 等 渗 溶液 (isotonic so- 
lution) 。 上 述 的 “高 渗 ”、“ 低 渗 ” ,都 是 源 于 渗透 (os- 
mosis) 现象 的 研究 。 现 在 让 我 们 来 研究 这 一 现象 。 


= ( passive 


图 4.7 是 演示 渗透 现象 的 装置 。 一 个 UU 形 管 ,中 
间 用 半 透 膜 (semipermeable membrane ) 隔 开 , 左 侧 是 低 
渗 溶 液 , 右 侧 是 高 渗 溶 液 ,溶质 都 是 蔗糖 。 半 透 膜 能 令 
水 分 子 通过 而 不 令 芒 糖分 子 通过 。 事 实 上 ,高 渗 溶 液 
中 水 的 浓度 较 低 ,而 低 渗 溶 液 中 水 的 浓度 较 高 ,所 以 水 
分 子 由 左 向 右 穿 过 膜 而 扩散 。 水 分 子 穿 过 选择 透 性 膜 
而 发 生 的 被 动 转运 就 是 渗透 。 渗 透 的 方向 仅 决定 于 溶 
nde le se a 只 要 半 透 膜 
的 两 侧 不 是 等 渗 溶 液 ,水 分 子 总 体 一 定 会 向 一 侧 移 动 ， 
直至 两 侧 浓度 相等 ( 即 成 为 等 渗 溶 A 一 旦 两 


侧 成 为 等 渗 溶 液 ,水 分 子 自 左 向 右 和 自 右 向 左 移动 的 
速率 相等 ,就 没有 渗透 现象 了 。 
高 渗 溶液 


低 渗 溶液 





选择 透 性 膜 
图 4.7 渗透 现象 


无 壁 细胞 的 水 分 平衡 
当 动 物 细胞 被 放 在 等 渗 的 环境 中 时 , 既 不 吸收 水 。 
分 ,也 不 丢失 水 分 ,细胞 处 于 正常 状态 。 通 过 质 膜 进出 
细胞 的 水 分 相等 ,细胞 的 体积 稳定 。 若 将 细胞 放 在 高 5 
ee te ed en it 
这 就 是 湖泊 中 盐分 增加 会 杀 死 其 中 的 动物 的 原因 
A 
细胞 中 出 去 的 速率 ,细胞 也 会 膨胀 而 破裂 。 E 
没有 坚固 的 壁 的 细胞 既 不 能 耐 受 过 量 的 水 分 豚 。 
收 ,也 不 能 耐 受过 量 的 水 分 损失 。 当 生物 生活 在 等 滩 ;| 
溶液 中 时 ,这 个 问题 就 解决 了 。 许 多 海 生 无 消 椎 动物 3 
与 海水 是 等 渗 的 。 大 多 数 陆 生动 物 的 细胞 周围 的 液体 ， 
与 细胞 中 的 液体 也 是 等 渗 的 。 许 多 生活 在 低 渗 或 高 小 。 
环境 中 的 动物 都 有 特殊 的 渗透 调节 (osmoregulation) 的 
适应 以 控制 水 分 平衡 。 例 如 , 草 履 虫 生活 在 池水 中 ,而 吓 
池水 对 草 履 虫 而 言 , 是 低 涂 的 。 草 履 虫 的 质 膜 与 其 他 上 
动物 细胞 的 质 膜 相 比 ,对 水 的 透 性 较 小 ,这 解决 了 水 分 -和 


的 ER 













不 断 进入 细胞 的 问题 。 此 外 , 草 履 虫 还 有 一 个 伸缩 泡 ， 
其 作用 是 将 水 排出 细胞 的 排水 泵 。 

有 壁 细胞 的 水 分 平衡 

植物 、 藻 类 .细菌 和 真菌 的 细胞 都 有 细胞 壁 ,它们 
的 水 分 平衡 原理 相同 。 这 些 细胞 在 低 渗 溶液 中 是 膨胀 
的 (turgid) ,在 等 渗 溶液 中 是 萎 薄 的 (flaccid) ,而 在 高 
次 溶液 中 则 发 生 质 壁 分 离 (plasmolysis) , 即 细胞 质 争 
缩 而 与 细胞 壁 分 开 。 

现 就 植物 细胞 讨论 其 水 分 关系 ,我 们 再 回 到 图 
4.7。 此 图 右面 的 连通 管 中 两 侧 的 液 面 高 低 不 同 , 右 侧 
的 液 面 较 左 侧 的 高 ,两 侧 液 面 高 度 之 差 便 产生 一 种 静 
水 压力 ,使 溶液 向 左 侧 移动 。 但 由 于 右 侧 的 液 面 仍 较 
左 侧 的 高 ,所 以 水 分 有 向 右 扩散 的 趋势 。 两 种 作用 的 
平衡 ,导致 两 侧 的 液 面 有 高 低 之 差 。 

由 此 可 见 ,渗透 现象 是 集 流 (bulk flow 或 mass 
flow) 和 扩散 的 综合 结果 。 集 流 是 指 浓度 差 或 压力 差 
所 造成 的 一 群 离子 或 分 子 的 集体 流动 。 连 通 管 中 水 分 
向 右 侧 移动 便 是 集 流 。 图 4.7 中 的 集 流 是 逆 着 压力 梯 
度 而 进行 的 ,而 水 分 子 的 扩散 是 顺 着 水 的 浓度 梯度 而 
进行 的 ( 浓 溶 液 中 水 的 “浓度 ”小 ,而 稀 溶 液 中 水 的 “ 浓 
度 " 大 ) 。 渗 透 作用 决定 于 这 两 种 推动 力 ,把 它们 概括 
在 一 起 的 概念 就 是 水 的 化 学 势 梯度 。 

化 学 势 (chemical potential) 是 一 个 热力 学 概念 ， 
指 每 摩尔 物质 中 的 自由 能 的 多 少 。 自 由 能 是 在 温度 不 
变 的 情况 下 ,可 用 于 做 功 的 能 量 。 水 势 是 一 个 体系 中 


” 水 的 化 学 势 。 化 学 势 通常 以 能 量 单位 表示 。 但 植物 生 


理学 的 传统 以 压强 单位 表示 水 势 。 其 实 两 种 单位 表示 
的 是 同一 意义 ,二 者 的 关系 如 下 : 


能 量 单位 J(kg m” -2) _ 人 
压强 单位 Pa(kg nr s2) 体积 单位 (mi ) 





所 以 

能 车 单位 如 光 入 

体 和 单位 = 压强 单位 
换言之 ,我们 可 以 把 压强 看 做 是 单位 体积 中 的 能 量 ,而 
不 是 单位 面积 上 的 力 。 

现在 植物 生理 学 中 仍 以 压力 单位 帕斯卡 (pascal， 

Pa) 表 示 水 势 。 纯 水 在 101 kPa(1 大 气压 ) 和 0% 下 的 
水 势 规定 为 零 , 所 以 任何 溶液 的 水 势 都 是 负 值 。 





这 里 要 顺便 提 到 渗透 压 这 一 术语 ,过 去 常用 渗透 压 . 


表示 溶液 的 浓度 。 其 实 所 谓 渗透 压 严格 说 是 渗透 势 ,是 
指 其 中 水 的 化 学 势 。 因 为 说 一 个 溶液 的 渗透 压 容易 使 人 
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误解 ,一 杯 糖 溶液 放 在 容器 中 ,哪里 来 的 压力 呢 ? 所 以 现 
在 一 般 教科 书 和 有 关 文 献 中 很 少 用 这 个 术语 了 ,而 是 直 
接 用 浓度 表示 ,不 过 有 些 情况 下 仍 沿用 渗透 压 一 词 。 

上 面 说 的 将 热力 学 的 概念 用 于 描述 植物 细胞 的 水 
分 关系 是 在 20 世纪 60 年 代 才 被 国际 科学 界 所 公认 
的 。 现 在 已 成 为 教科 书 中 常见 的 概念 。 其 实 我 国 的 杆 
物 生理 学 家 汤 修 松 和 物理 学 家 王 竹 溪 早 在 1942 年 就 
提出 这 一 看 法 (论文 发 表 在 美国 物理 化 学 期 刊 Journal 
of Physical Chemistry ) 上, 可惜 当 时 未 受到 注意 。 直 到 
20 世纪 80 年 代 才 为 国际 上 所 公认 ,他 们 承认 :“ 汤 佩 
松 和 王 竹 溪 的 工作 先 于 我 们 20 年 ”。 

对 于 植物 细胞 而 言 , 细 胞 的 水 势 ( 消 ) 是 由 渗透 势 
( 消 ) 和 压力 势 ( 少 ) 组 成 的 。 渗 透 势 决定 于 细胞 液 的 
总 浓度 ,总 是 负 值 。 压 力 势 来 源 于 细胞 壁 的 压力 ( 相 
当 于 图 4.7 中 右面 的 U 形 管 中 右 壁 中 高 出 左 壁 的 液 
柱 ) ,总 是 正 值 。 即 光 =y,+W,。 达 到 平衡 , 即 植物 细胞 
既 不 吸水 也 不 失 水 时 ,y=0,y,= 玉 ,。 


4.3.4 专 一 的 蛋白 质 使 被 动 转运 易 化 


如 前 所 述 ,水 和 许多 亲 水 的 溶质 都 是 由 于 浓度 实 
度 而 被 动 地 被 转运 的 。 这 些 亲 水 性 物质 怎样 通过 脂 双 
层 呢 ? 原因 是 膜 上 有 许多 种 转运 蛋白 帮助 它们 通过 
膜 。 这 种 现象 称 为 易 化 扩散 (facilitated diffusion ) 。 

转运 蛋白 有 许多 类 似 酶 的 特性 。 酶 对 底 物 有 专 一 
性 ,转运 蛋白 对 被 转运 的 溶质 也 有 专 一 性 ,甚至 还 有 专 
一 的 结合 位 点 ,就 像 酶 有 活性 部 位 一 样 。 转 运 蛋 白 也 
和 酶 一 样 ,会 被 “饱和 ”。 因 为 质 膜 中 每 种 转运 蛋白 的 
分 子 数目 有 限 ,所 以 当 它 们 都 在 转运 溶质 时 ,该 溶质 的 
转运 速率 就 达到 了 最 大 。 转 运 蛋 白 也 像 酶 一 样 ,能 被 
与 正常 < 底 物 " 类 似 的 分 子 抑制 。 但 转运 蛋白 与 酶 不 
同 , 它 不 是 催化 剂 。 它 们 只 是 “催化 ”一 种 物理 过 程 ， 
让 不 易 透 过 膜 的 物质 穿 过 膜 。 

科学 家 们 正在 研究 各 种 各 样 的 转运 蛋白 如 何 使 扩 
散 易 化 。 许 多 转运 蛋白 是 为 专 一 的 分 子 或 离子 提供 走 
廊 或 通道 ,或 者 说 它们 是 通道 蛋白 (channel protein)， 
它们 使 亲 水 的 分 子 或 离子 迅速 从 膜 的 一 侧 走向 另 一 
侧 。 已 知 水 的 通道 蛋白 一 一 水 通道 蛋白 (aquapborin ) 就 
属于 这 一 类 。 另 一 类 通道 蛋白 以 门 控 通 道 (gated 
channel) 的 方式 起 作用 , 某 种 刺激 使 门 张 开 或 关闭 。 
这 种 刺激 可 能 是 电 刺 激 或 化 学 物质 ,化 学 物质 不 是 被 
转运 的 物质 。 例 如 ,神经 递 质 分 子 刺 激 神经 细胞 使 之 
打开 门 控 通道 而 令 钠 离子 进入 细胞 。 | 





4_ 细胞 代谢 


并 非 所 有 的 转运 蛋白 都 是 通道 蛋白 。 许 多 转运 蛋 
白 似 乎 是 发 生 微 妙 的 构象 变化 而 将 溶质 运 过 膜 (图 
4.8)。 这 种 变化 可 能 由 被 转运 分 子 的 结合 和 释放 而 
引起 。 这 种 转运 的 方向 可 以 是 由 胞 外 到 胞 内 或 反之 ， 
决定 于 膜 两 侧 溶质 的 浓度 差 。 





图 4.8 易 化 扩散 的 一 种 模型 (说 明 见 正文 ) 
( 引 自 Campbel 等 ,2002) 


有 些 遗 传 疾病 是 由 于 某 种 专 一 的 转运 体系 有 缺陷 
或 完全 缺失 引起 的 。 例 如 和 人 的 胱 氨 酸 尿 症 (cystin- 
uria) ,就 是 因为 缺少 了 将 胱 氮 酸 和 其 他 氨基 酸 运 过 肾 
脏 细胞 的 质 膜 的 转运 系统 而 引起 的 。 正 常 的 肾脏 细胞 
会 从 尿 中 重新 吸收 这 些 氨基 酸 而 使 之 进入 血 流 ,但 此 
病 的 患者 的 肾脏 中 却 积累 这 些 氨基 酸 并 形成 晶体 ,于 
是 产生 肾 结石 。 


4.3.5 主动 转运 是 逆 浓 度 梯度 的 转运 


易 化 扩散 只 是 提供 了 一 个 便利 的 扩散 通道 ,不 能 改 
变 转 运 的 方向 。 有 些 转 运 蛋 白 却 能 使 溶质 逆 浓 度 梯度 而 
被 转运 ,从 低 浓度 一 侧 穿 过 质 膜 而 到 达 高 浓度 一 侧 。 这 
种 转运 是 需要 做 功 的 ,好 像 使 物体 "上 山 ” 一 样 。 要 将 某 
种 溶质 逆 浓 度 梯度 而 泵 过 膜 ,细胞 必须 提供 其 代谢 能 。 
这 种 跨 膜 转运 称 为 主动 转运 (active transpor) 。 

主动 转运 使 得 细胞 维持 其 内 部 某 种 小 分 子 或 离子 
的 浓度 高 于 其 环境 中 的 浓度 。 例 如 ,动物 细胞 中 的 钾 
离子 浓度 比 其 环境 中 的 高 得 多 ,而 钠 离子 浓度 却 低 得 
多 。 质 膜 帮助 将 钾 离子 泵 和 细胞 而 将 钠 离子 泵 出 细胞 
以 维持 这 种 梯度 。 

主动 转运 是 由 埋 在 质 膜 内 的 专 一 的 蛋白 质 完成 
的 。 和 细胞 中 其 他 需要 能 量 的 活动 一 样 ,给 主动 转运 
供应 能 量 的 也 是 ATP。ATP 推动 主动 转运 的 一 种 方式 
就 是 其 末端 的 磷酸 根 直接 转移 给 转运 蛋白 。 磷 酸 基 团 
的 转移 使 得 转运 蛋白 改变 其 构象 (形状 ) ,使 结合 在 其 


上 的 溶质 发 生 穿 过 膜 的 转运 。 钠 - 钾 泵 (sodium -potas- 
sium pump) 就 是 一 个 这 样 的 转运 系统 。 它 将 钾 离 子 泵 
人 钾 离 子 浓度 已 经 很 高 的 细胞 质 内 ,而 将 钠 离子 泵 至 
细胞 外 。 这 种 泵 (转运 蛋白 ) 在 两 种 构象 中 反复 变换 ， 
每 将 3 个 Na“ 运 出 细胞 , 便 将 2 个 K 运 人 细胞 。ATP 
将 转运 蛋白 磷酸 化 ,从 而 使 之 改变 构象 (图 4.9)。 

钠 - 钾 泵 只 是 离子 泵 (ion pump ) 的 一 个 例子 。 有 些 
离子 泵 会 产生 跨 膜 的 电势 ,就 是 使 膜 的 两 侧 带 有 正 、 负 两 
种 不 同 的 电荷 。 由 于 质 膜 内 外 两 侧 阴 、 阳 离子 的 分 布 不 
均 , 所 以 质 膜 的 胞 质 一 侧 带 负电 荷 ,而 胞 外 侧 带 正 电 荷 。 
这 样 就 产生 了 一 个 膜 电势 (membrane potential ) , 约 为 
-200 ~ -50 mV。 负 号 表示 胞 内 侧 为 负 , 胞 外 侧 为 正 。 

膜 电势 影响 带电 荷 的 物质 穿 过 膜 ,因为 膜 内 侧 负 
而 外 仙 正 ,所 以 膜 电 势 有 利于 阳离子 穿 膜 进入 细胞 而 
阴离子 被 运 出 细胞 。 所 以 推动 离子 跨 膜 扩 散 的 因素 有 
二 :浓度 梯度 和 膜 电 势 。 这 两 个 因素 合 在 一 起 称 为 电 
化 学 势 梯 度 (electrochemical gradient)。 就 离子 而 言 ， 
我 们 对 于 被 动 转运 的 概念 要 做 一 些 补 充 :离子 不 仅 顺 
其 浓度 梯度 而 扩散 ,而 且 也 顺 其 电化 学 势 梯 度 而 扩散 。 

有 些 主动 转运 离子 的 膜 蛋 白 也 对 膜 电势 有 贡献 。 
钠 - 钾 泵 就 是 一 个 例子 。 如 图 4.9 所 示 。 泵 转运 的 
Na 和 KK 不 是 一 对 一 ,而 是 将 3 个 Na’' 泵 出 时 将 2 个 
K’* 泵 人 。 每 泵 动 一 次 ,就 有 一 个 正 电荷 从 细 哆 质 中 被 
转移 至 胞 外 ,这 一 过 程 以 电压 的 形式 贮存 了 能 量 。 使 
膜 两 侧 产 生 电 压 的 转运 蛋白 称 为 生 电 泵 (electrogenic 
pump)。 钠 - 甸 泵 好 像 是 动物 细胞 中 主要 的 生 电 泵 。 
植物 细胞 和 真菌 的 生 电 泵 是 质子 茶 ( proton pump )。 
它 将 质子 ( 氢 离 子 ) 主动 运 出 细胞 。 图 4. 10 示 质 子 泵 
的 作用 , 它 利 用 ATP 作为 能 源 ,以 H’ 的 形式 将 正 电荷 
运 至 细胞 以 外 ,造成 膜 两 侧 的 电荷 分 离 。 由 此 形成 的 
膜 两 侧 的 电位 差 和 H' 浓 度 梯 度 代表 一 种 能 源 ,可 用 于 
推动 其 他 过 程 ,如 细胞 对 养分 的 吸收 或 其 他 细胞 过 程 ， 
协同 转运 (cotransport) 便 是 其 中 的 一 种 。 

协同 转运 是 指 专 一 转运 一 种 溶质 (以 ATP 为 能 
源 ) 的 泵 又 间接 地 推动 其 他 电解 质 的 主动 转运 。 被 泵 
过 膜 的 物质 ,再 扩散 回来 时 又 能 做 功 ,就 好 像 被 泵 上 山 
的 水 再 流下 来 时 又 能 做 功 一 样 。 另 有 一 类 特殊 的 转运 
蛋白 与 上 述 的 泵 蛋白 不 同 , 它 把 一 种 物质 的 “顺势 ” 转 
运 与 男 一 种 物质 的 “ 逆 势 ”转运 偶 联 起 来 。 例 如 植物 
细胞 利用 质子 泵 所 产生 的 H' 浓 度 梯度 来 推动 糖 类 、 毛 
基 酸 等 养分 被 吸收 进入 细胞 的 活动 。 图 4. 11 就 是 一 
种 特殊 的 协同 转运 。ATP 推动 的 质子 泵 将 H' 泵 出 细 





4.3 ”物质 的 跨 膜 转运 












@ 胞 质 中 的 Nai 与 蛋白 质 结合 ， 
促进 其 被 ATP 磷酸 化 


@ 磷酸 化 使 蛋白 质 
改变 构象 





胞 外 液体 
@ K+ 被 释放 ， @ 构象 改变 ， 
> 人 Na! 被 排出 ， 
了 + 姓 
新 开始 和 





@ 8 的 结合 引发 磷酸 
基 团 的 释放 





图 4.10 质子 守 ”一 种 生 电 泵 ( 引 自 Campbell 等 ,2002) 图 4.11 协同 转运 ( 引 自 Campbel 等 ,2002) 





胞 , 当 HR“ 漏 和 ”细胞 时 , 葵 糖 却 进入 细胞 。 这 种 使 
H - 若 糖 协同 转运 的 蛋白 质 只 有 在 莽 糖 分 子 与 H' 共 
同 被 转运 时 ,前 者 才能 逆 浓 度 梯度 而 被 转运 。 植 物 利 
用 这 种 下 -其 糖 协同 转运 的 机 制 将 光合 作用 产生 的 蘑 
糖 运 至 叶脉 的 专门 的 细胞 中 ,然后 通过 维 管 组 织 将 蔗 
糖分 配 到 非 光合 组 织 (如 根 ) 中 去 。 


4.3.6 胞 知 和 胞 吐 转运 大 分 子 


水 和 小 分 子 溶质 除 一 部 分 能 直接 通过 质 膜 的 脂 双 
层 外 ,大 都 是 靠 转运 蛋白 或 通道 蛋白 出 人 细胞 ,已 如 前 
述 。 大 分 子 , 如 蛋白 质 、 多 糖 甚至 更 大 的 颗粒 则 通过 不 
同 的 机 制 进出 细胞 ,一般 均 与 膜 形 成 的 小 泡 有 关 。 如 
第 3 章 所 述 细胞 先 将 大 分 子 包 在 小 泡 内 ,然后 令 小 泡 
与 质 膜 融 合 ,随后 再 将 这 些 大 分 子 分 泌 到 细胞 之 外 ,这 
就 是 胞 吐 ( exocytosis ) 。 由 高 尔 基体 上 出 芽 而 形成 的 
分 泥 小 泡 , 沿 着 细胞 骨架 纤 丝 移动 到 质 膜 上 。 两 种 膜 
接触 后 ,其 中 的 脂 双 层 重新 排列 ,于 是 两 者 融合 。 小 泡 
内 的 物质 则 被 排 至 细胞 以 外 。 

许多 分 泌 细 胞 都 利用 胞 中 作用 将 其 产物 外 运 。 例 
如 ， 胰腺 的 某 些 细胞 制造 胰岛 素 并 通过 胞 吐 作用 将 此 
激素 分 泌 到 血 流 中 。 神经 元 (神经 细胞 ) 利用 胞 吐 作 
用 释放 化 学 信号 ,这 这 些 信 号 又 刺激 其 他 神经 细胞 或 肌 
肉 细胞 。 植物 细胞 也 是 由 高 尔 基体 的 小 泡 加 工 多 糖 ， 
通过 胞 吐 分 刻 纤 维 素 的 前 体 而 制造 细胞 壁 。 

胞 香 (endocytosis) 则 是 细胞 吸收 大 分 子 和 其 他 大 
的 颗粒 ,方式 也 是 由 质 膜 形成 内 向 的 小 泡 ,基本 上 是 胞 
吐 的 逆转 。 

胞 吞 有 三 种 类 型 ; :和 隐 (phagocytosis) 、 胞 饮 ( pino- 
cytosis ) 和 受 体 介 时 的 胞 吞 (receptor-mediated- -endocyto- 
sis) ( 图 4. 12 ) 。 

。 香 噬 是 细胞 用 伪 足 (pseudopodium ) 将 颗粒 包 襄 起 
来 ,形成 一 个 吞噬 泡 ,然后 该 吞噬 泡 再 与 溶 酶 体 融 合 ， 
利用 水 解 酶 将 颗粒 消化 。 否 噬 作用 在 生物 界 善 遍 存 
在 。 单 细胞 生物 ,如 变形 虫草 履 虫 等 都 能 吞噬 细菌 或 
其 他 食物 颗粒 。 图 4. 13 就 是 杆 圳 虫 吞噬 眼 虫 的 过 程 。 
人 体 的 白细胞 ,特别 是 巨 只 细胞 ,能 吞噬 入 侵 的 细菌 、 
细胞 碎片 以 及 衰老 的 红细胞 。 

胞 饮 是 细胞 将 胞 外 的 液体 小 滴 包 在 小 泡 中 “ 捧 
人 ”。 多 种 细胞 ,如 肠 壁 细胞 以 及 一 些 原生 生物 ,如 变 
形 贝 ,就 能 知人 液体 和 直径 小 于 0.2 hm 的 生物 大 分 
= 由 于 胞 知 的 液体 中 溶解 的 或 悬浮 的 任何 物质 都 可 
能 被 知人 ， 所 以 胞 饮 没有 专 一 性 ， 








、 有 被 小 泡 












图 4.12 胞 香 作 用 的 3 种 类 型 (a) 吞 吃 作 用 。 伪 足 吞 鸣 食 
颗粒 , 包 豪 在 液 泡 内 。(b) 胞 外 的 液体 小 滴 被 包 在 胞 饮 泡 内 而 进入 
胞 。(。) 受 体 介 导 的 胞 大 作用 。 当 专 一 的 分 子 与 受 体 结合 时 如 为 
被 小 窝 所 包 被 而 形成 小 泡 进 人 细胞 内 . 


与 胞 饮 相 反 , 受 体 介 导 的 胞 吞 是 非常 专 一 的 。 
体 蛋白 包 埋 在 膜 中 ,其 专 一 的 部 位 与 胞 外 的 配 
(ligand) 一 一 即 与 受 体 结合 的 物质 一 一 接触 ,并 与 
结合 。 受 体 蛋 白 聚 集 在 膜 的 胞 质 侧 上 称 为 有 被 小 
(coated pit) 的 部 位 上 。 当 被 知人 的 物质 从 小 泡 中 被 
放出 玉 而 参与 代谢 时 , 受 体 又 再 四 到 质 脐 上 ,重新 

受 体 介 导 的 胞 知 使 得 细胞 能 够 获得 大 量 专 一 的 
质 ,即使 这 些 物质 在 胞 外 液体 中 浓度 并 不 高 。 例 


es 





图 4.13 杆 训 虫 ( Percnema) 吞 噬 眼 虫 的 过 程 


的 细胞 就 利用 此 过 程 吸收 胆固醇 ,用 于 膜 的 合成 和 作 
为 合成 其 他 固 醇 的 前 体 。 胆 图 醇 在 血液 中 低 密度 脂 蛋 
白 (LDL) 颗粒 中 被 运输 。 这 些 颗粒 与 LDL 受 体 结合 ， 
然后 通过 胞 吞 作用 进入 细胞 。 高 胆固醇 血 症 是 一 种 家 
族 的 遗传 病 , 患 者 的 血液 中 胆固醇 浓度 非常 高 ,原因 是 
LDL 受 体 蛋白 有 缺陷 ,结果 LDL 颗粒 不 能 进入 细胞 而 
” 胆 国 醇 则 在 血液 中 积累 ,引起 早期 的 动脉 粥 样 硬化 。 

胞 吞 和 胞 吐 中 一 个 有 趣 的 现象 是 质 膜 的 循环 使 
用 : 胞 乔 作 用 形成 的 小 泡 的 膜 来 自 质 膜 , 胞 吐 时 膜 并 不 
被 排出 ,而 是 与 质 膜 融合 ,退还 给 质 膜 。 





4.4.1 细胞 呼吸 引 论 


通常 我 们 说 人 要 进行 呼吸 活动 ,是 指 从 周围 空 
气 中 上 豚 人 氧气 ,又 向 其 中 呼出 二 氧化 碳 ,是 一 种 气体 
交换 。 细 胞 呼吸 ( cellular respiration ) 是 指 细 胞 在 有 
氧 条 件 下 从 食物 分 子 (主要 是 葡萄 糖 ) 中 取得 能 量 的 
过 程 。 

细胞 呼吸 与 气体 交换 是 密切 相关 的 两 个 过 程 。 以 
人 为 例 , 气 体 交 换 发 生 在 肺 中 , 氧气 进入 肺 再 进入 血 
流 ,通过 动脉 和 毛细 血管 进入 每 个 细胞 。 在 每 一 个 细 
胞 中 发 生 着 细胞 呼吸 ,将 葡萄 糖 氧化 产生 二 氧化 碳 。 
二 氧化 碳 又 通过 毛细 血管 和 静脉 进入 肺 中 ,并 被 呼出 
体外 。 

例如 ,我 们 每 天 都 要 走路 ,跑步 ,做 各 种 运动 ,这些 
活动 都 需要 能 量 。 能 量 从 哪里 来 ? 是 肌肉 细胞 提供 
的 。 肌肉 细胞 中 的 线粒体 利用 氧 将 糖 氧 化 ,释放 能 量 。 


4.4 细胞 呼吸 63 


来 自 食 物 的 糖 通过 血液 运送 到 肌肉 细胞 , 氧 也 来 自 血 
液 。 血 液 中 的 氧 在 气体 交换 过 程 中 由 肺 进 入 血 流 。 肌 
肉 细胞 在 氧化 糖 时 产生 二 氧化 碳 , 二 氧化 碳 又 随 血 流 
进入 肺 中 。 

细胞 呼吸 必须 有 和 氧 参 加 ,没有 和 氧 就 不 能 把 糖分 子 
氧化 成 二 氧化 碳 和 水 ,如 下 列 方程 式 所 示 


CeHi,0。 + 60, 一 一 6C0, +.6H,0 + 能 量 
葡萄 糖 


这 个 方程 式 不 仅 是 细胞 呼吸 中 发 生 的 总 反应 ， 
也 是 燃烧 作用 中 所 发 生 的 反应 。 提 起 燃烧 ,你 可 能 
马上 想到 熊熊 大 火 ,或 者 森林 火灾 ,其 实 细胞 呼吸 和 
森林 大 火 都 是 同样 的 化 学 变化 。 但 是 二 者 之 间 显然 
有 重大 的 差别 。 燃 烧 是 在 高 温 下 发 生 的 ,会 产生 光 
和 热 , 光 和 热 都 是 能 量 的 形式 。 细 胞 呼吸 是 在 常温 
下 发 生 的 ,所 产生 的 能 量 相当 一 部 分 贮存 在 ATP 中 ， 
其 余部 分 则 变 成 热 。 贮 存在 ATP 中 的 能 量 是 细胞 可 
以 利用 的 。 

葡萄 糖 中 含有 很 多 能 量 。10 g 和 葡萄糖 中 有 约 


”167 kJ 的 能 量 ,一 个 成 年 人 剧烈 运动 15 min 大 约 就 要 


消耗 这 么 多 能 量 。 每 个 ATP 分 子 中 约 含有 一 个 葡萄 
糖分 子 中 全 部 能 量 的 1% 左右 。 

那么 ,是 不 是 细胞 每 氧化 一 个 葡萄 糖分 子 就 会 合成 
100 个 ATP 分 子 呢 ?也 就 是 说 ,是 不 是 细胞 将 葡萄 糖分 
子 中 的 能 量 转化 为 可 以 利用 的 能 量 的 效率 是 100% 呢 ? 
不 是 的 ,细胞 只 能 利用 葡萄 糖 中 的 约 35% 的 能 量 ,或 者 
说 ,每 氧化 一 个 葡萄 糖分 子 可 以 合成 约 30 个 ATP 分 子 ， 
与 现 有 的 转化 能 量 的 机 械 相 比 ,这 是 很 高 的 效率 。 例 
如 ,老式 的 蒸汽 机 ,能 量 转化 效率 只 有 8% 左右 。 现 代 的 
汽车 引擎 ,也 只 能 把 汽油 中 所 贮存 能 量 的 25% 转化 为 动 
能 。 细 胞 呼吸 的 效率 与 细胞 中 任何 不 利用 和 氧气 进行 的 
过 程 相 比 ,效率 也 特别 高 。 例 如 ,酵母 菌 在 无 氧 环境 下 ， 
只 能 利用 和 葡萄糖 中 约 2% 的 能 量 。 

任何 生物 体 的 每 一 个 细胞 ,时 时 刻 刻 都 需要 源源 
不 断 的 能 量 供应 ,才能 维持 生命 。 例 如 ,人 体内 心脏 的 
跳动 . 肺 部 的 呼吸 .体温 的 保持 、 食 物 的 消化 等 ,都 需要 
能 量 。 一 般 情 况 下 ,为 维持 基本 生命 活动 所 需 的 能 量 
约 占 一 个 人 每 天 所 进 腾 食 中 能 量 的 75% 。 所 以 ,人 体 
的 细胞 总 是 在 不 停 地 进行 呼吸 ,不 管 是 熟睡 时 还 是 剧 
烈 运 动 时 都 是 如 此 ,都 在 不 停 地 合成 ATP。 表 4-1 所 
列 为 人 体 活动 每 小 时 所 需要 的 能 量 。 作 为 参考 , 表 
4-2 为 某 些 食物 所 含 能 量 的 资料 。 





家 4-1 体重 70 kg 的 男子 不 同 活动 时 所 需要 的 能 量 /( kJ/h) 
















活动 能 活动 能 量 
静 从 419 | 锯 木 头 2 010 
站 立 ,放松 440 游泳 2 093 
快 打字 586 跑步 (5.3 km/h) 2387 
步行 (4.2 km/h) 837 上 楼 梯 4 605 
做 木工 





引 自 陈 守 良 等 ,2001 。 


表 4-~2 某 些 食物 所 含 的 热量 /( kJ/100 外) 
食物 















热量 食物 热量 

大 米 | 瘦 牛 肉 1 367 
面粉 1 465 鸡蛋 710 
玉米 面 1 423 带鱼 581 
花生 仁 ( 生 ) 1 247 苹果 218 
黄豆 1 502 菠菜 100 
猪肉 1 654 植物 油 3 761 









* 指 食物 完全 燃烧 时 所 产生 的 热量 。 资 料 引 自 中 国医 学 科学 院 卫 
生 研 究 所 《食物 成 分 表 》,1997 ， | 
据 估 计 一 个 成 年 人 在 一 般 活动 情况 下 每 天 平均 所 
需要 的 能 量 约 为 9 000 kJ。 
生物 体 通过 细胞 呼吸 所 利用 的 是 存在 于 呼吸 底 物 
(最 常见 的 是 葡萄 糖 ) 分 子 中 的 能 量 , 这 种 能 量 的 存在 
形式 是 电子 的 特定 排列 方式 , 即 特定 的 化 学 键 。 
当 葡萄 糖分 子 被 氧化 时 ,其 中 的 碳 形成 了 C0; , 氢 
- 形成 了 水 ,实际 上 就 是 葡萄 糖分 子 失去 了 和 氧 而 氧 分 子 
获得 了 和 氢 ,如 下 式 所 示 ， 
失去 氢 
Oe edi +6H,0 + 能 量 


获得 氢 


这 种 氢 原 子 的 得 失 就 是 氧化 还 原作 用 ,葡萄 糖分 子 


被 氧化 , 氧 分 子 被 还 原 。 被 氧化 的 分 子 失 去 氢 , 被 还 原 
的 分 子 得 到 氢 。 它们 都 发 生 了 化 学 键 的 变化 ,原来 存在 
于 葡萄 糖分 子 中 的 能 量 释放 出 来 。 其 实 燃烧 和 细胞 呼 
吸 发 生 的 是 同样 的 变化 , 糖 .面粉 .木材 等 燃烧 的 最 终 产 
物 是 CO, 和 H,0, 但 是 燃烧 作用 既 发 热 又 发 光 , 而 细胞 
呼吸 则 温和 得 多 。 物体 的 燃烧 有 发 火 点 ,不 到 一 定 高 

温度 不 可 能 发 生 燃 烧 , 可 是 细胞 呼吸 只 能 在 常温 下 发 
生 。 所 以 细胞 呼吸 是 一 种 有 控制 的 氧化 还 原作 用 。 细 
胞 呼吸 为 什么 能 受到 精密 的 控制 呢 ? 奥秘 就 在 于 细胞 


呼吸 包含 了 许多 个 化 学 反应 ,每 个 反应 中 只 发 生 微小 的 
变化 ,而 每 个 反应 又 是 由 专 一 的 酶 催化 的 。 

概括 起 来 ,这 些 反 应 可 归纳 为 3 个 阶段 : 糖 酵 解 
(glycolysis) 柠檬 酸 循环 (ceitrice acid cycle ) 和 电子 传递 
链 ( electron transport chain ) 。 柠 榜 酸 循环 又 称 为 Krebs 
循环 或 三 羧 酸 循环 。 下 面 依次 叙述 这 3 个 阶段 。 


4.4.2 糖 酵 解 


糖 酵 解 就 是 葡萄 糖 的 分 解 ,其 最 终 产物 是 丙酮 酸 
(pyruvic acid) ,一 种 三 碳酸 。 和 葡萄 糖 转变 为 丙酮 酸 的 
过 程 中 ,会 产生 2 分 子 ATP 和 2 分 子 NADH。NADH 
是 NAD' 的 还 原形 式 , NAD 的 全 名 是 烟 酰 胺 腺 嗓 吟 二 
核 苷 酸 (nicotinamide adenine dinucleotide ) ,是 许多 种 
脱 氢 酶 的 辅酶 。 糖 酵 解 的 总 反应 可 表示 如 下 : 


2ADP + 2Pi 2ATP 


Ce (葡萄 糖 ) 2C, (丙酮 酸 ) 


2NAD” 2NADH + 2H'* 


. 由 葡萄 糖 到 丙酮 酸 ,中 间 要 经 过 9 个 反应 (图 
4.14)。 这 9 个 反应 中 ,前 4 个 是 将 已 糖 转 变 为 2 个 丙 
糖 ,要 消耗 2 分 子 ATP, 后 5 个 反应 是 由 2 分 子 丙 糖 形 
成 2 分 子 丙酮 酸 。 这 些 反应 中 包括 一 个 氧化 还 原 反 应 
(反应 5) ,并 形成 4 分 子 ATP。 这 个 氧化 还 原 反应 是 
由 磷酸 丙 糖 脱 氢 酶 催化 的 , 它 把 醛 基 ( 一 CHO ) 氧化 成 
了 羧基 (一 CO00H) ,NAD' 被 还 原 成 NADH+H’ ,同时 消 
耗 2 分 子 磷酸 (Pi) ,产生 一 个 有 两 个 磷酸 基 的 三 碳 
酸 一 一 甘油 酸 -1,3- 二 磷酸 (图 4.15)。 

糖 酵 解 中 的 反应 6 和 反应 9, 各 产生 2 分 子 ATP。 
这 是 由 已 经 形成 的 高 能 磷酸 键 与 ADP 合成 ATP 的 反 
应 , 称 为 底 物 水 平 磷酸 化 (substrate level phosphoryla- 
tion) 。 这 种 磷酸 化 作用 与 4.4.4 中 所 要 讲 的 氧化 磷酸 
化 (oxidative phosphorylation ) 不 同 。 

糖 酵 解 的 总 结果 是 一 个 葡萄 糖分 子 产生 2 个 丙酮 
酸 分 子 .2 个 NADH 和 2 个 ATP。 在 有 和 氧 条 件 下 ， 
NADH 最 终 会 被 分 子 态 氧 所 氧化 ,丙酮 酸 也 会 进一步 
被 氧化 ,这 些 就 是 4.4.3 和 4.4.4 中 所 要 讨论 的 。 在 
无 氧 条 件 下 ,NADH 也 要 转变 成 NAD' ,否则 糖 酵 解 不 
能 继续 进行 ,因为 细胞 中 NAD” 的 含量 极 低 ,必须 循环 
使 用 。 这 个 问题 将 在 4.4.5 中 讨论 。 

糖 醉 解 中 每 个 葡萄 糖分 子 所 产生 的 2 个 ATP 分 
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ATP 

moe 
C, 一 @ 葡萄 糖 -6- 磷酸 
le 
C6 一 @ 果糖 -6- 磷酸 

ATP 
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名 一 Cc 一 加 果糖 -1,6- 二 磷酸 
6 





贫 晓 后 @@ 一 C, 二 Cj 一 @ 甘油 醛 -3- 磷酸 
2NAD” 9 
2NADH+2H* |-2Pi 
2 加 一 C, 一 @ 甘油 酸 -1,3- 二 磷酸 
2ADP 0 


2ATP 
2C, 一 @ 3- 辜 酸 甘 油 酸 


@ 
2C: 一 @@ 2- 磷酸 甘油 酸 


2H,0 
2C; 一 @@ 磷酸 烯 醇 式 丙 醋 酸 
2ADP 
9 
2ATP 


2 CHCOCOOH 丙酮 酸 


图 4.14 糖 酵 解 
0 0 . 
ZZ 
Ca 0@® 
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图 4.15 3- 磷 酸 甘油 醛 脱 氢 酶 催化 的 反应 


子 只 是 细胞 从 每 个 葡萄 糖分 子 所 能 获取 的 能 量 的 5% 
左右 。 这 对 于 一 般 细胞 的 能 量 需求 是 远 远 不 够 的 ,只 在 
一 些 特殊 情况 下 ,例如 ,酵母 细胞 在 无 氧 条 件 下 存活 时 才 


4.4 细胞 呼吸 “的 


利用 这 么 少 的 能 量 。 糖 醉 解 中 所 形成 的 2 分 子 NADH 中 
的 能 量 是 细胞 从 每 个 葡萄 糖分 子 中 所 能 获取 的 能 量 的 
16% ,但 只 是 在 有 氧 条 件 下 这 些 能 量 才能 被 细胞 利用 。 
将 近 80% 的 葡萄 糖分 子 中 的 能 量 只 有 在 有 和 氧 条 
件 下 通过 柠檬 酸 循环 和 电子 传递 链 才 能 被 细胞 利用 。 


4.4.3 ”柠檬 酸 循环 


糖 酵 解 是 在 细胞 质 中 发 生 的 ,其 终 产物 丙酮 酸 会 
经 过 扩散 作用 进 和 线粒体。 柠檬 酸 循环 是 在 线粒体 中 
发 生 的 ,但 是 丙酮 酸 并 不 能 直接 参加 柠檬 酸 循环 ,必须 
在 丙酮 酸 脱 氢 酶 的 作用 下 同时 发 生 几 种 变化 形成 乙酰 
CoA(acetyl CoA ,乙酰 辅酶 A)。 这 几 种 变化 包括 : 
Q 被 NAD 氧化 , 脱 掉 两 个 氢 ,形成 NADH+H";QO 脱 
去 一 分 子 C0; 形成 一 个 二 碳 单位 ;@) 二 碳 单位 与 辅酶 
A(CoA) 结 合 ,形成 乙酰 CoA。 辅 酶 A 是 维生素 B 族 
中 一 个 成 员 的 入 生物, 乙酰 CoA 是 一 种 高 能 化 合 物 ， 
它 直 接 参与 柠檬 酸 循环 。 每 个 进入 糖 酵 解 的 葡萄 糖分 
子 产 生 2 个 乙酰 CoA。 

CH,COCOOH + NAD'+ CoA . SH 一 


丙酮 酸 
CHCO .S.CoA + C0, + NADH + H’ 


乙酰 Coh. | 
乙酰 CoA 在 森 檬 酸 循环 中 被 氧化 ,产生 2 分 子 


C0, 和 许多 NADH 和 FADH, 。 这 个 循环 又 称 Krebs 循 
环 ,是 英国 科学 家 Hans Krebs 于 20 世纪 30 年 代 发 现 


”的 ,他 还 发 现 了 其 他 循环 式 的 代谢 途径 。 


图 4. 16 为 柠檬 酸 循环 的 全 部 反应 。 柠 檬 酸 循环 
的 第 一 步 是 乙酰 CoA 与 一 个 C, 酸 一 一 草 酰 乙酸 (oxa- 
loacetic acid ) 在 一 种 酶 的 催化 下 合成 为 C6 酸 一 一 柠檬 
酸 (citric acid) 。Ce 酸 经 过 一 步 脱羧 反应 和 氧化 还 原 
反应 产生 一 分 子 C0, 和 一 分 子 NADH 并 形成 C， 
酸 一 一 a- 柄 成 二 酸 (a-ketoglutaric acid) ;此 酸 再 经 过 
一 步 脱 羧 反 应 和 氧化 还 原 反应 形成 一 个 C, 酸 一 一 斑 
珀 酸 (suecinic acid) ,同时 还 发 生 一 次 底 物 水 平 磷酸 
化 ,产生 一 分 子 ATP。 这 时 乙酰 CoA 中 的 2 个 碳 已 全 
部 转变 为 C0, ,同时 其 中 的 一 部 分 能 量 已 转变 成 了 
NADH 和 ATP 中 的 能 量 。 但 殖 珀 酸 中 还 有 很 多 能 量 ， 
在 下 两 步 氧 化 还 原 反 应 中 又 形成 了 FADH; 和 NADH 
各 一 分 子 。C, 酸 又 变 为 草 酰 乙酸 ,下 一 轮 的 柠檬 酸 循 
环 又 可 从 头 开始 。FAD 是 和 NAD’ 类 似 的 化 合 物 ,全 
名 是 黄 素 腺 苇 叭 二 核 苷 酸 (flavin adenine dinucleoti- 
de) ,其 氧化 型 为 FAD ,还 原型 为 FADH,。 
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图 4.16 柠 样 酸 循环 


柠 榜 酸 循环 的 总 反应 可 用 下 式 表示 : 


CH3CO + CoA + 3NAD’ + FAD + ADP + Pi 一 
CoA .SH + 2C0,+ 3NADH + 3H’* + FADH, + ATP 


每 一 轮 柠檬 酸 循 环 产 生 一 个 ATP、3 个 NADH 和 
一 个 FADH,。 一 个 葡萄 糖分 子 产生 2 个 乙酰 CoA ,所 
以 一 个 葡萄 糖分 子 在 柠 榜 酸 循环 中 要 产生 2ATP、 
6NADH 和 2FADH,。 与 糖 醇 解 相 比 ,柠檬 酸 循环 所 产 
生 的 高 能 分 子 要 多 得 多 。 


4.4.4 电子 传递 链 和 氧化 磷酸 化 


糖 酵 解 中 产生 了 NADH ,尤其 是 柠檬 酸 循环 中 产 
生 了 很 多 NADH, 还 有 FADH, 。 这 些 都 是 还 原型 的 高 
能 化 合 物 。 在 有 氧 条 件 下 ,NADH 和 FADH, 都 是 通过 
由 电子 载体 所 组 成 的 电 子 传 递 链 (electron transport 
chain ) 最终 被 0, 氧化 (图 4.17) 。 这 些 电子 载体 都 是 
一 些 专 一 的 蛋白 质 ,在 真 核 生物 细胞 中 ,它们 位 于 线 粒 
体 的 内 膜 中 。 在 原核 生物 的 细胞 中 ,它们 位 于 质 膜 中 。 
这 些 电子 载体 传递 电子 是 有 严格 顺序 的 ,前 一 个 载体 
将 电子 传递 给 后 一 个 载体 ,就 是 发 生 了 一 个 氧化 还 原 
反应 。 前 一 个 载体 被 氧化 ,后 一 个 被 还 原 。 最 后 一 个 


被 还 原 的 电子 载体 把 电子 传递 给 0, ,形成 H;0 ,其 反 
应 如 下 : 


村 0， + 2H’+ 2e 一 人 H,0 3 


反应 中 的 2H' 来 自 于 周围 环境 中 。 因 为 在 脱氧 栈 
所 催化 的 反应 中 会 产生 H' ,而 于 "在 线粒体 基质 中 可 
以 自由 移动 。 如 图 4.17 所 示 , 组 成 电子 传递 链 的 有 3 
种 蛋白 质 复合 体 ,其 中 都 有 不 止 一 种 的 电子 载体 ,另外 
还 有 2 种 电子 载体 不 在 这 3 种 复合 体内 。 电 子 传递 的 
每 一 步骤 都 释放 能 量 , 但 只 有 经 过 这 3 种 复合 体 的 步 
又 释放 能 量 较 多 ,足以 合成 ATP。 这 种 在 电子 传递 过 
程 中 合成 ATP 的 反应 , 称 为 氧化 磷酸 化 (oxidative ;| 
phosphorylation) ,因为 这 是 只 有 在 有 和 氧 条 件 下 才能 发 … 
生 的 合成 ATP 的 反应 ; 1 











ADP + Pi 一 一 ATP 习 

催化 氧化 磷酸 化 反应 的 酶 是 ATP 合 酶 (ATP ， 
synthase) 。ATP 合 酶 就 是 ATP 酶 ( ATPase) , 它 既 催化 瘟 
ATP 的 水 解 反 应 ,又 催化 ATP 的 合成 反应 。 3 
电子 传递 链 和 ATP 合 酶 都 在 线粒体 膜 中 。 由 于 时 

内 膜 折 蕾 成 许多 崂 , 所 以 表面 积 很 大 ,其 中 有 许多 条 电 四 


膜 间 腔 


线粒体 内 膜 1 


线粒体 基质 
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图 4.17 电子 传递 链 及 化 学 渗透 示意 图 ( 引 自 Campbell 等 ,2000) 


子 传递 链 和 许多 个 ATP 合 酶 ,它们 可 以 同时 工作 ， 
此 内 膜 上 可 以 同时 合成 许多 个 ATP。 

ATP 合 酶 怎样 催化 ATP 的 合成 呢 ? 目前 比较 普 

遍 接受 的 解释 是 通过 所 谓 化 学 渗透 (chemiosmosis ) 
机制。 
.化 学 渗透 假说 的 要 点 是 认为 在 发 生 电子 传递 时 释 
放出 的 能 量 使 传递 链 中 的 蛋白 质 复合 体 将 质子 由 内 膜 
的 内 侧 通过 主动 转运 到 达 外 侧 , 造 成 膜 两 侧 的 质子 浓 
度 梯度 ,外 便 的 质子 浓度 高 而 内 侧 的 浓度 低 。 这 样 就 
造成 了 一 个 跨 膜 的 质子 浓度 梯度 。 

如 图 4.17 所 示 , 电 子 传递 过 程 使 得 线粒体 内 膜 两 
侧 形 成 了 质子 梯度 ,但 质子 不 能 自由 透 过 内 膜 ,只 有 通 
过 ATP 合 酶 的 质子 通道 才能 进入 膜 内 。 膜 两 侧 的 质 
子 梯度 就 是 一 种 势能 ,一旦 质子 经 过 通道 ,这 种 势能 就 
被 ATP 合 酶 用 于 合成 ATP。 

现在 再 讨论 一 下 底 物 水 平 磷酸 化 的 机 制 。 在 糖 醇 
解 和 柠檬 酸 循环 中 ,各 有 一 次 底 物 水 平 磷酸 化 。 这 种 
磷酸 化 比 化 学 渗透 简单 得 多 ,而 且 与 膜 无 关 。 这 种 磷 
酸化 (图 4.18) 其 实 只 是 酶 将 一 种 底 物 上 的 磷酸 基 团 
转移 给 ADP。 这 种 反应 之 所 以 能 够 发 生 是 因为 原来 的 
底 物 结合 磷酸 基 团 的 键 比 ATP 中 结合 磷酸 基 团 的 键 
更 不 稳定 。 








+ @-~@~G@ 一 腺 苷 
、 ; ATP 
产物 分 子 
图 4.18 底 物 水 平 磷酸 化 示意 图 
( 改 绘 自 Campbell 等 ,2000) 


到 此 为 止 ,我 们 可 以 计算 一 个 葡萄 糖分 子 经 过 有 
氧 呼 吸 会 产生 多 少 个 ATP 分 子 了 。 

发 生 在 细胞 溶胶 中 的 糖 酵 解 和 线粒体 基质 中 的 柠 
榜 酸 循环 通过 底 物 水 平 磷酸 化 ,总 共产 生 4 个 ATP。 
糖 醉 解 , 乙 酰 CoA 的 形成 和 柠檬 酸 循环 共产 生 10 个 
NADH 和 2 个 FADH,。 这 些 电 子 载体 通过 电子 传递 链 





4 细 用 代谢 
最 多 可 以 产生 28 个 ATP ,因为 每 个 NADH 最 多 可 产生 
2.5 个 ATP,FADH, 最 多 可 产生 2 个 ATP。 实 际 上 所 
产生 的 ATP 分 子 数 因 细 胞 而 异 ,也 因 细 胞 的 状态 而 不 
同 ,可 能 少 于 28。 这 样 计算 ,细胞 中 葡萄 糖 的 完全 氧 
化 最 多 可 产生 32 个 ATP。 但 是 糖 醇 解 发 生 于 线粒体 
之 外 ,NADH 必须 进入 线粒体 才能 被 氧化 。 有 的 细胞 
要 利用 相当 于 2 个 ATP 的 能 量 把 2 个 NADH 运 入 线 
粒 体内 ,这 样 ,所 产生 的 ATP 的 总 数 就 是 30 而 不 是 32 
了 。 但 是 许多 细胞 利用 的 是 不 需 利 用 能 量 的 办 法 将 
NADH 运 人 线粒体 内 ,所 以 产生 的 ATP 的 总 数 仍 
是 32。 

总 之 ,在 有 氧 条 件 下 ,细胞 呼吸 中 每 氧化 一 分 子 葡 
萄 糖 ,最 多 可 产生 30 或 32 个 ATP。 这 是 个 理论 值 , 实 
际 情况 往往 少 于 这 个 数字 。 在 无 氧 条 件 下 ,柠檬 酸 特 
环 和 电子 传递 都 不 可 能 发 生 。 


4.4.5 发 酵 作用 


许多 厌 氧 生物 能 在 无 氧 条 件 下 生活 ,在 有 氧 条 件 
下 反而 不 能 存活 。 有 些 生 物 既 能 在 有 氧 条 件 下 生活 ， 
又 能 在 无 氧 条 件 下 生活 。 酵 母 菌 就 是 这 样 的 生物 。 在 
有 氧 条 件 下 ,酵母 菌 通过 需 氧 呼吸 从 每 个 葡萄 糖分 子 
获取 32 个 ATP , 像 大 多 数 生物 一 样 。 但 是 在 无 氧 时 ， 
它们 也 能 靠 每 个 葡萄 糖分 子供 应 2 分 子 ATP 生活 ,不 
过 在 这 种 情况 下 不 能 繁殖 。 酵 母 菌 在 无 所 条件 下 只 能 
进行 糖 评 解 , 糖 酵 解 除 产生 2ATP 外 ,还 将 NAD' 还 原 
成 NADH。 但 是 细胞 中 NAD' 的 含量 有 限 , 酵 母 菌 必须 
将 NADH 再 氧化 为 NAD' ,才能 使 狂 醇 解 继续 进行 下 
去 。 人 酵母 菌 利用 丙酮 酸 氧 化 NADH, 这 时 丙酮 酸 转变 
为 C0, 和 乙醇 (酒精 )。 这 种 过 程 称 为 乙醇 发 酵 
(alcoholic fermentation ) ,如 图 4.19 所 示 。 

乙醇 发 醇 的 产物 乙醇 中 仍 含有 许多 能 量 ,在 有 和 氧 
条 件 下 可 继续 被 利用 。 在 无 氧 条 件 下 ,乙醇 就 积累 起 
来 ,但 乙醇 对 酵母 是 有 毒 的 ,积累 到 一 定 浓 度 酵 母 菌 就 
会 死亡。 

4.19 中 还 有 另 一 种 发 酵 作 用 ,乳酸 发 酵 (lactic 
acid fermentation) ,这 时 发 酵 产 物 不 是 乙醇 而 是 乳酸 。 
乳酸 发 酵 中 ATP 的 产量 和 糖 酵 解 中 一 样 ,所 形成 的 乳 
酸 仍 为 三 碳化 合 物 ,和 丙酮 酸 一 样 。 

乙醇 发 酵 和 乳酸 发 酵 都 有 重要 用 途 。 制 酒 的 原理 
就 是 利用 酵母 菌 进 行 乙 醇 发 酵 。 发 醇 负 是 密闭 的 , 空 
气 不 能 进去 ,但 有 C0; 的 出 口 。 制 作 酸菜 酸奶 、 奶 栈 


/— wo 


就 是 利用 乳酸 菌 进 行 乳酸 发 酵 。 
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图 4.19 乙醇 发 酵 和 乳酸 发 酵 


人 体内 也 会 发 生 乳 酸 发 酵 。 例 如 ,剧烈 运动 或 
进行 强 体力 劳动 时 ,肌肉 细胞 中 氧 的 供应 不 足 , 就 会 : 
通过 乳酸 发 酵 获 取 ATP。 所 产生 的 乳酸 则 被 血 流 带 : 
人 肝脏 ,并 在 该 处 被 氧化 成 丙酮 酸 。 植 物 在 无 氧 情 : 
况 下 也 会 发 生发 酵 作用 ,例如 ,成 熟 的 大 苹果 中 除 有 六 
香气 外 ,也 会 有 乙醇 的 气味 ,就 是 因为 氧 供应 不 足 ，- 
其 中 发 生 了 乙醇 发 酵 。 被 水 湾 没 的 植物 根 中 ,也 可 。 
能 进行 发 酵 作用 。 但 植物 只 能 利用 发 酵 作 用 维持 得 : 
时 期 的 生命 。 

如 前 所 述 , 有 些微 生物 只 能 生活 在 无 氧 环境 中 ， 
如 ,生活 在 土壤 深 处 或 海底 的 某 些微 生物 ,氧气 对 它 1 
是 有 毒 的 。 这 些 生 物 是 专 性 厌 氧 生物 (obligate anae 
obe) 。 酵 母 菌 和 寄生 在 人 的 肠 道 中 的 大 肠 杆菌 等 是 
性 厌 氧 生物 (facultative anaerobe) ,它们 既 可 利用 发 
作用 又 可 通过 需 氧 呼吸 获取 能 量 。 


4.4.6 各 种 分 子 的 分 解 和 合成 


细胞 呼吸 的 主要 底 物 是 葡萄 糖 ,但 是 食物 中 并 
存在 多 少 游离 的 葡萄 糖 。 食 物 中 的 主要 成 分 是 多 粮 
脂肪 和 和 蛋白质。 我 们 获得 能 量 的 主要 来 源 是 淀粉 和 - 
些 双 糖 (如 芒 糖 ) 以 及 脂肪 和 和 蛋白 质 。 

图 4.20 为 细胞 中 各 种 分 子 被 分 解 以 及 产生 A 卫 
的 过 程 。 食 物 中 的 多 糖 和 其 他 糖 类 都 会 转变 成 葡萄 ? 
而 参与 糖 酵 解 。 消 化 管 中 的 酶 会 将 淀粉 水 解 ,产生 4 
萄 糖 ,葡萄 精 被 运 人 细胞 后 通过 糖 酵 解 和 柠 样 酸 循 
被 分 解 。 肝 和 肌 细 胞 中 贮藏 的 糖 原 也 会 被 水 解 成 ， 
萄 糖 。 

蛋白 质 也 可 被 用 作 能 量 来 源 。 这 时 它们 首先 入 
解 为 氨基 酸 。 一 般 情况 下 ,细胞 是 利用 大 部 分 来 有 
物 的 蛋白 质 中 的 氨基 酸 合成 其 自身 的 蛋白 质 。 但 
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葡萄 糖 一 ~ C; 糖 一 ~ 丙酮 酸 
糖 酵 解 






图 4.20 各 种 食物 分 子 的 分 解 


余 的 氨基 酸 也 可 被 转化 成 其 他 化 合 物 。 这 时 氨基 酸 中 
的 氨基 或 是 用 于 合成 别 的 化 合 物 ,或 是 发 生 脱 氨 作 用 
而 以 腺 的 形式 从 尿 中 排出 体外 。 氨 基 酸 去 掉 氨 基 后 就 
转变 为 丙酮 酸 、 乙 酰 CoA 或 柠檬 酸 循环 中 的 一 种 酸 ， 
最 终 进入 该 循环 。 

脂肪 是 含 能 最 多 的 分 子 ,因为 其 中 和 氨 原 子 最 多 ,也 
就 是 高 能 的 电子 最 多 , 所 以 氧化 时 产生 的 ATP 也 最 
多 。 细 哆 先 将 脂肪 水 解 为 脂肪 酸 和 甘油 (图 4. 20) , 然 
后 使 甘油 转变 为 糖 醇 解 的 中 间 产 物 甘油 醛 -3- 磷 酸 。 
脂肪 酸 则 转变 为 乙酰 CoA ,然后 参与 柠 榜 酸 循环 。 经 
过 这 样 的 变化 ,1 g 脂肪 所 产生 的 ATP 相当 于 1 g 淀粉 
所 产生 ATP 的 2 信 以 上 。 

食物 中 的 所 有 的 分 子 并 不 是 都 用 于 氧化 而 产生 
ATP。 食物 也 是 细胞 用 于 生物 合成 的 原料 ,因为 细胞 
要 不 断 合成 自己 的 分 子 以 进行 生长 和 必要 的 修复 工 
作 。 有 些 存在 于 食物 中 或 由 食物 直接 转化 而 成 的 分 子 
可 以 直接 被 细胞 利用 。 例 如 ,氨基 酸 就 可 以 直接 用 于 
细胞 中 蛋白 质 的 合成 。 不 过 ,细胞 还 需要 许多 不 存在 
于 食物 中 或 可 由 食物 直接 产生 的 分 子 ,这 就 要 以 糖 本 
解 和 柠檬 酸 循环 的 中 间 产物 为 原料 进行 合成 。 

图 4.21 就 是 细胞 利用 糖 酵 解 和 柠 榜 酸 循环 中 的 
某 些小 分 子 为 原料 ,进行 3 大 类 生物 大 分 子 合成 的 示 
意图 。 这 些 途径 都 要 消耗 ATP, 而 不 是 产生 ATP。 可 
以 看 出 ,图 4.21 其 实 就 是 图 4. 20 的 逆转 ,不 过 其 中 某 
些 途径 的 细节 可 能 不 一 样 。 特 别 应 该 注意 葡萄 糖 的 合 
成 并 不 是 糖 醇 解 的 道 转 , 虽 然 有 些 关键 的 中 间 产 物 是 


相同 的 。 

代谢 作用 是 生命 现象 的 核心 , 它 有 两 个 方面 :一 个 
是 细胞 呼吸 ,是 从 食物 中 收集 能 量 的 过 程 ; 另 一 个 是 各 
种 生物 合成 途径 ,是 建造 细胞 的 各 种 成 分 的 过 程 。 这 
两 个 方面 既 有 明显 的 区 别 ,又 有 非常 密切 的 关系 。 然 
而 归根 到 底 ,生物 所 利用 的 能 量 最 终 都 来 自 有 机 化 合 
物 ,而 能 够 利用 C0, 和 H,0 制造 有 机 化 合 物 的 唯一 过 
程 是 光合 作用 。 


ATP 





葡萄 糖 的 合成 
丙酮 酸 一 G3P 一 ~ 葡萄糖 






氨基 酸 脂肪 酸 甘油 


细胞 、 组 织 、 器 官 、 生 物体 
图 4.21 生物 大 分 子 合 成 示意 图 





4.5.1 


1. 光合 作用 的 发 现 
”17 世纪 以 前 ,普遍 认为 植物 生长 所 需要 的 物质 全 
部 来 自 土壤 。17 世纪 中 叶 , 比利时 的 一 位 医生 Jan 
Baptista van Helmont 对 此 产生 怀疑 , 便 将 一 株 小 柳树 
进行 盆栽 ,只 淡水 。5 年 后 柳树 长 大 ,重量 (质量 ) 增 加 
了 约 75 kg, 而 土壤 的 重量 只 减少 了 约 60 g。 于 是 他 得 
出 了 正确 的 结论 , 即 植物 生长 所 用 的 物质 主要 不 是 来 
自 土壤 ,但 是 他 却 错误 地 认为 植物 体重 的 增加 主要 是 
由 于 吸收 了 水 。 
18 世纪 70 年 代 , 英 国 的 牧师 兼 化 学 家 普 里 斯 特 
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利 (Joseph Priestley ) 发 现在 密闭 玻璃 瓶 中 燃 着 的 蜡烛 


本 来 会 很 快 熄灭 ,但 若 在 瓶 中 放 一 枝 薄 荷 ,蜡烛 便 会 继 
续 燃 烧 。 他 得 出 结论 说 ,这 是 因为 燃 着 的 蜡烛 会 使 空 
气 “ 恶 化 ” ,而 薄荷 枝条 却 能 使 空气 “净化 ”。 但 是 他 并 
不 能 多 次 重复 他 的 实验 ,也 就 是 说 植物 并 不 总 是 能 
使 空气 “净化 ”。 

”， 后 来 ,荷兰 医生 Jan Ingenhousz 在 普 里 斯 特 利 实验 的 
基础 上 进行 了 多 次 实验 ,最 后 发 现 普 里 斯 特 利 实验 有 时 
成 功 有 时 失败 的 原因 在 于 光 。 只 有 植物 的 绿色 部 分 受到 
光 的 照射 时 ,才能 “净化 "被 蜡烛 “恶化 ”了 的 空气 。 


以 上 3 位 科学 家 是 光合 作用 研究 的 先驱 ,一 般 以 


普 里 斯 特 利 为 光合 作用 的 发 现 者 。 但 是 对 光合 作用 的 
深入 认识 ,直到 20 世纪 初 才 开始 。 光 合作 用 ( photo- 
synthesis) 所 利用 的 原料 是 空气 中 的 C0, 和 土壤 中 的 
水 ,能源 是 太阳 光 。 其 总 反应 式 如 下 : 

co, + 本 0 光 锚 (CH,0) + 0， 
式 中 , (CH,0) 代 表 糖 。 

对 于 光合 作用 的 许多 细节 ,只 是 近 数 十 年 才 逐 步 
认识 。 例 如 ,光合 作用 所 有 释放 的 0, ,究竟 是 来 自 水 ,还 
是 来 自 C0, ,在 20 世纪 40 年 代 才 卉 清楚 。 那 时 已 经 
生产 了 ”0, 可 以 用 "0 标记 的 H,0 和 C0, 进行 实验 。 
结果 发 现 ,只 有 供给 H, "0 时 ,光合 作用 释放 的 氧 才 是 
“0， ,如 下 式 所 示 : 

6C80, + 12H,0 一 一 CHI" 0 + 6H80 + 60， 


光 
6C0, + 12H," 0 -一 ' C,H20s + 6H,0 + 6'°0, 


所 以 光合 作用 的 总 方程 式 ,如 果 以 葡萄 糖 为 产物 ,就 应 
该 每 6 分 子 C0, 要 和 12 分 子 水 发 生 反应 ;如 果 以 
(CH,0) 代 表 糖 , 则 应 为 


CO, + 2H.0' 蔚 ， (CH,0) + H,0 + O07 


2. 光合 作用 概述 

光合 作用 是 地 球 上 最 重要 的 化 学 过 程 ,因为 它 为 
绝 大 多 数 生物 一 一 植物 动物 .原生 生物 真菌 和 细菌 
提供 食物 。 

所 有 能 够 进行 光合 作用 的 生物 都 是 自 养生 物 (au- 
totroph) ,所 有 依靠 光合 作用 产物 生活 的 生物 都 是 异 养 
生物 (heterotioph)。 自 养生 物 是 生物 圈 中 的 生产 者 
(producer) 。 

能 够 进行 光合 作用 的 生物 不 仅 有 植物 ,藻类 ( 光 
合 原生 生物 ) 和 光合 细菌 也 能 进行 光合 作用 ,它们 都 
是 非常 重要 的 生产 者 。 

如 前 所 述 , 植 物 和 其 类 细胞 中 ,进行 光合 作用 的 细 
胞 器 是 叶绿体 。 植 物 的 叶绿体 主要 分 布 在 叶肉 细胞 
中 ,但 其 他 细胞 中 也 可 能 有 叶绿体 。 每 个 叶肉 细胞 有 
许多 个 叶绿体 。 图 3. 13 有 叶绿体 切面 的 透射 式 电镜 
照片 ,由 图 可 见 叶绿体 也 像 线 粒 体 一 样 ,有 两 层 膜 一 一 
内 腊 和 外 膜 一 一 内 膜 里 面 充 满 了 浓厚 的 液体 , 称 为 基 
质 (stroma) ,悬浮 在 基质 中 的 是 许多 个 类 襄 体 (thyla- 
koid) 。 类 圳 体 是 由 膜 形成 的 碟 状 的 口袋 。 许 多 个 类 
圳 体 受 在 一 起 形成 基 粒 ( grana) 。 组 成 类 襄 体 的 膜 称 
为 光合 膜 (photosynthetic membrane) ,叶绿素 及 其 他 色 
索 , 还 有 将 光 能 转变 为 化 学 能 的 整套 蛋白 质 复合 体 都 
存在 于 光合 膜 中 。 

光合 作用 也 像 细 胞 呼吸 一 样 ,是 一 个 氧化 还 原 过 
程 。 就 其 总 反应 而 言 ,光合 作用 恰好 是 细胞 呼吸 的 逆 
转 。 如 前 所 述 , 细 胞 呼吸 是 将 糖 氧化 为 C0,: 





”氧化 





] 
CsHs0, + 60, + 6H,0 —» 6C0, + 12H,0 





还 原 
光合 作用 正好 相反 ,是 将 C0; 还 原 为 糖 ,将 H,0 
氧化 为 0;: 
还 原 | 
6C0, + 12H,0 —» CHi06 + 60, + 6H,0 


氧化 .… 


细胞 呼吸 是 一 个 放 能 反应 ,细胞 利用 的 就 是 该 反 
应 所 释放 出 的 能 量 。 但 光合 作用 是 一 个 吸 能 反应 , 它 
必须 利用 太阳 光 能 才能 把 C0, 转变 为 糖 ,并 将 能 量 贮 
存在 糖分 子 内 。 

细胞 呼吸 是 分 许多 步骤 进行 的 ,如 前 所 述 。 光 合 
作用 是 比 细胞 呼吸 更 为 复杂 的 反应 ,当然 不 是 像 上 列 
方程 式 所 表示 的 那么 简单 的 反应 。 

光合 作用 是 分 两 个 阶段 进行 的 ,第 一 个 阶段 称 为 
光 反 应 (light reaction) ,包括 许多 步骤 , 主要 是 将 光 能 
变 成 化 学 能 并 产生 氧气 ;第 二 个 阶段 也 包括 许多 反应 ， 
称 为 碳 反应 (carbon reaetion ) ,包括 许多 个 步骤 ,主要 
是 卡尔 文 循环 ( Calvin eycle) 。 以 前 一 般 称 这 一 阶段 为 
瞳 反应 以 区 别 于 光 反 应 。 但 暗 反应 一 词 并 不 准确 , 因 
为 这 些 反应 也 必须 在 光 下 进行 ,只 是 不 需要 光 直 接 参 
加 而 已 。 

图 4. 22 表示 光合 作用 中 光 反 应 和 碳 反 应 之 间 的 
关系 。 光 反应 发 生 在 类 圳 体 膜 中 ,其 中 的 叶绿素 分 子 
吸收 光 能 ,类 赛 体 膜 中 的 一 整套 蛋白 质 ( 酶 ) 利 用 这 种 
能 量 推动 NADP' 的 还 原 , 形 成 NADPH。NADP’* 是 和 
NAD’ 同 一 类 的 电子 载体 ,只 是 比 NAD' 多 一 个 磷酸 基 
- 团 。NADPH 和 NADH 一 样 ,都 是 高 能 分 子 。 类 襄 体 
膜 中 的 蛋白 质 还 会 利用 所 吸收 的 光 能 推动 ADP 和 磷 


酸根 合成 ATP。 光 能 转变 成 的 化 学 能 就 暂时 贮存 在 


NADPH 和 ATP 中 。 关 于 光 反 应 的 细节 ,将 在 下 文 
讨论 。 


ATP 


NADPH 而 反应 


光 反 应 


H,0 0, CO, (CH,0) 


4.22 ”光合 作用 的 光 反 应 和 碳 反 应 之 间 的 关系 


光 反 应 中 并 不 产生 糖 , 糖 是 在 碳 反应 中 产生 的 , 碳 
反应 发 生 在 叶绿体 的 基质 中 。C0, 只 在 碳 反 应 中 才 进 
人 卡尔 文 循环 ,最 终 形成 糖 。 碳 反应 并 不 直接 需要 光 ， 
但 在 大 多 数 植物 中 , 只 有 在 白天 有 光 反 应 发 生 时 才 产 
生 糖 。 因 为 只 有 在 光 下 才 有 源源 不 断 的 NADPH 和 
ATP 的 供应 。 而 NADPH 和 ATP 被 利用 后 ,就 变 回 为 
NADP’、ADP 和 Pi( 磷 酸根 ) ,它们 立即 进入 类 圳 体 膜 ， 





4.5 ”光合 作用 3 


参加 光 反 应 。 这 种 周转 也 只 有 在 光 下 才能 够 发 生 。 因 
为 细胞 中 NADP* 和 ADP 的 总 量 有 限 , 只 有 它们 不 断 周 
转 才 能 保证 光合 作用 的 正常 运行 。 


4.5.2 区 反应 


1. 叶绿素 对 光 的 吸收 

光 是 一 种 电磁 波 ,在 空间 以 波浪 形式 前 进 。 我 们 
向 水 中 投掷 一 块 石 子 ,就 会 形成 四 散 开 去 的 水 波 。 水 
波 不 断 前 进 ,其 中 相 邻 的 2 个 波 的 波峰 之 间 的 距离 就 
称 为 波长 。 太 阳光 是 由 波长 非常 不 同 的 光 组 成 的 ,可 
见 光 只 是 其 中 极 小 的 一 部 分 。 与 光合 作用 有 关 的 只 是 
可 见 光 ,因为 在 光合 作用 中 起 作用 的 色素 一 一 叶绿素 
(chlorophyll) 只 吸收 可 见 光 。 叶 绿 体 中 的 叶绿素 有 两 
种 :叶绿素 a 和 叶绿素 b。 图 4.23 为 叶绿素 a 和 叶 绿 
素 b 的 吸收 光谱 。 吸 收 光谱 是 一 种 物质 对 不 同 波长 光 
的 吸收 率 。 如 图 所 示 ,叶绿素 a 吸收 可 见 光 中 的 蓝 紫 
光 和 红 光 , 旦 草绿 色 ; 叶绿素 b 主要 吸收 蓝光 和 橙色 
光 , 呈 黄 绿色 。 因 为 这 两 种 色素 都 不 吸收 绿 光 ,而 叶片 
中 的 色素 又 以 它们 为 主 ,所 以 太阳 光 中 的 绿 光 或 者 被 
叶片 反射 ,或 者 透射 过 叶片 ,所 以 植物 的 叶子 呈现 
绿色 。 
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图 4.23 叶绿素 a 和 jh 的 吸收 光谱 


直接 参与 光合 作用 的 色素 只 有 叶绿素 a, 叶 绿 素 b 
吸收 的 光 要 传递 给 叶绿素 a 后 才能 在 光合 作用 中 被 利 
用 ,所 以 叶绿素 b 称 为 辅助 色素 。 叶 绿 体 中 除 含有 叶 
绿 素 外 ,还 含有 其 他 楼 黄色 的 色素 , 称 为 类 胡萝卜 素 
(carotenoid) 。 类 胡 葛 卜 素 有 许多 种 ,其 中 最 多 的 一 种 


- 称 为 叶 黄 素 (xanthophyll 或 hutein) 。 类 胡 昔 小 素 所 吸 





收 的 光 也 可 以 传递 给 叶绿素 a, 所 以 它们 也 是 辅助 色 
素 。 类 胡 葛 小 素 虽 不 直接 参加 光合 作用 ,但 是 它们 有 
保护 功能 , 即 在 强 光 下 吸收 并 耗 散 多 余 的 光 能 ,否则 光 
可 能 破坏 叶绿素 。 

光 除去 具有 波动 性 外 ,还 有 粒子 性 ,也 就 是 说 光 的 
行为 也 像 极 小 的 能 量 “ 颗 粒 ” 一样 ,这 种 “颗粒 ” 称 为 光 
子 (photon)。 不 同 波长 的 光 , 其 光子 所 带 的 能 量 多 少 
不 同 。 每 种 波长 的 光 , 其 光子 中 的 能 量 是 固定 的 。 波 
长 越 短 ,光子 中 的 能 量 越 多 。 例 如 ,紫光 的 光子 中 所 带 
的 能 量 约 为 红 光 的 光子 中 的 两 倍 。 

色素 吸收 光 的 实质 是 色素 分 子 中 的 一 个 电子 得 到 
了 光子 中 的 能 量 。 这 时 这 个 电子 从 基态 进入 激发 态 ， 
成 为 一 个 激发 的 电子 ,或 者 说 高 能 电子 。 所 以 叶绿素 
分 子 吸收 光子 的 一 刹那 ,光子 的 能 量 已 经 变 为 电子 的 
能 量 ,也 就 是 已 经 变 成 了 化 学 能 。 

色素 分 子 的 激发 态 极 不 稳定 ,几乎 形成 后 立即 变 
回 为 基态 。 叶 绿 素 分 子 的 激发 态 寿命 至 多 只 有 10 s。 
当时 绿 素 分 子 从 激发 态 回 到 基态 时 ,其 所 吸收 的 光 能 
便 以 热 的 形式 向 周围 发 散 或 转变 成 荧光 (fluores- 
cence) 。 存 在 于 溶液 中 的 叶绿素 在 光 下 产生 了 暗 红色 的 
荧光 。 将 叶绿素 溶液 背 着 光 观 察 , 便 可 清晰 地 看 到 这 
种 荧光 。 图 4.24 为 叶绿素 在 溶液 中 被 光 激 发 后 产生 
荧光 和 热 的 示意 图 。 





图 4.24 溶液 中 叶绿素 发 出 荧光 ( 改 绘 自 Campbell 等 ,2000) 


2. 光 系 统 

如 上 所 述 ,叶绿素 分 子 吸收 光 后 瞬间 即 变 回 为 基 
态 ,那么 光合 作用 中 光 能 如 何 转变 为 NADPH 和 ATP 
”中 的 化 学 能 呢 ? 奥妙 在 于 光合 膜 中 的 奇妙 装置 一 一 光 


系统 (photosystem ) 。 

光 系 统 是 由 许多 种 分 子 组 成 的 ,其 中 有 叶绿素 
a 叶绿素 b、 类 胡萝卜 素 类 色素 `. 几 种 蛋白 质 分 子 和 
光合 作用 的 原初 电子 受 体 。 每 个 光 系 统 中 有 200 ~ 
300 个 叶绿素 分 子 , 但 是 其 中 只 有 一 个 叶绿素 a 分 子 
能 将 激发 的 电子 传递 给 原初 电子 受 体 。 这 个 叶绿素 
a 分 子 和 原初 电子 受 体 ,以 及 少数 蛋白 质 分 子 就 是 作 
用 中 心 。 在 作用 中 心 内 被 光 激 发 的 叶绿素 分 子 将 一 
个 电子 传递 给 原初 电子 受 体 ,使 后 者 被 还 原 。 这 就 
是 光合 作用 中 最 初 的 一 幕 ,图 4.25 就 是 这 一 幕 的 示 
意图 。 以 后 的 反应 就 是 原初 电子 受 体 将 电子 传递 给 
其 他 电子 载体 。 作 用 中 心 以 外 的 所 有 各 种 色素 分 
子 , 包 括 叶绿素 a 在 内 ,其 作用 都 是 将 所 吸收 的 光 能 
传递 给 作用 中 心 的 叶绿素 a 分 子 。 所 以 这 些 色素 分 
子 统称 为 天 线 色素 。 应 该 指出 , 光 系 统 中 的 所 有 色 
素 分 子 都 是 与 特定 的 蛋白 质 结合 的 ,没有 这 些 蛋 白 
质 ,不 可 能 组 成 光 系统 。 


原初 电子 受 体 






| 光 系统 
作用 中 心 叶绿素) 





> 


图 4.25 光 系 统 中 能 量 的 传递 和 作用 中 心中 叶绿素 a 
的 激发 ( 改 绘 自 Campbell 等 ,2000) 


总 起 来 说 , 光 系 统 是 由 3 个 部 分 组 成 的 ,作用 中 
心 .天线 色素 和 几 种 电子 载体 。 这 3 个 部 分 中 都 有 特 
定 的 蛋白 质 , 光 系 统 之 所 以 能 在 瞬间 就 抓 住 激发 电子 ， 
不 使 它 回 到 基态 去 ,关键 就 在 于 这 些 蛋 白质 分 子 的 精 
巧 排列 。 

现在 已 经 充分 证 明 ,叶绿体 中 有 两 类 光 系 统 , 依 其 
发 现 的 先后 ,分 别名 为 光 系统 和光 系 统 古 。 光 系统 
I 中 的 作用 中 心 内 的 叶绿素 a 称 为 P700, 因 为 它 与 特 
定 的 蛋白 质 结合 ,其 光 吸 收 高 峰 在 700 nm, 在 红 光 区 
内 。 同 样 , 光 系统 开 中 的 叶绿素 a 称 为 P680, 因 为 其 


豚 收 高 峰 在 680 nm ,680 nm 也 在 红 光 区 ,不 过 稍稍 偏 
向 黄 柱 光 。 : 

光合 膜 中 有 许多 个 光 系 统 , 它 们 分 别 组 成 多 个 电 
子 传递 链 , 将 在 下 面 详 述 。 目 前 已 将 光 系 统 工 和 光 系 
统 开 的 作用 中 心 分 离 出 来 ,对 它们 的 详细 结构 也 有 了 
相当 的 了 解 。 

3. 光合 电子 传递 链 

图 4. 26 为 光合 电子 传递 链 示意 图 。 从 左边 的 光 
系统 下 开始 , P680 被 光 激 发 后 产生 高 能 电子 ,这 样 
P680 本 身 就 失去 了 一 个 电子 而 成 为 电子 受 体 , 即 氧 化 
剂 。 这 种 氧化 剂 足以 将 H,0 氧化 成 为 0,, 于 是 H,0 
便 产生 了 2 个 H* 和 2 个 电子 ,电子 回 到 P680。 高 能 
子 被 原初 电子 受 体 所 接受 ,并 通过 一 系列 电子 载体 而 
传递 给 光 系 统 工 的 P700。 这 种 传递 过 程 是 能 量 递 降 
的 ,电子 每 从 一 个 载体 传递 到 下 一 个 载体 时 都 会 丢失 
一 部 分 能 量 ,其 中 有 一 些 能 量 就 形成 了 ATP 中 的 能 
量 。 这 个 传递 链 中 的 每 一 步 反 应 都 是 氧化 还 原 反 应 ， 
像 呼 吸 链 中 的 反应 一 样 。 当 电子 从 光 系 统 械 传递 到 光 
系统 工 的 P700 时 ,能 量 水 平 已 经 不 高 了 ,不 足以 还 原 
NADP’ ,这 时 被 光 激 发 的 P700 又 产生 男 一 个 高 能 电 
子 ,其 能 量 水 平 比 光 系统 正中 所 产生 的 高 能 电子 还 高 ， 


光 系 统 荆 


能 量 用 于 全 成》 


4.5 光合 作用 :73 
于 是 电子 传递 继续 进行 , 直到 将 NADP* 还 原 
为 NADPH。 

光 系 统 [ 和光 系统 下 的 合作 可 以 比 作 两 个 人 的 合 
作 ( 图 4.27) ,第 一 个 人 将 球 打 到 一 定 高 度 , 使 球 向 下 
滚动 。 当 球 滚 到 一 个 低位 时 , 另 一 个 人 再 将 球 打 到 更 
高 的 位 置 , 球 继续 向 下 滚动 ,到达 某 一 个 高 处 。 

这 个 电子 传递 链 中 每 形成 一 个 NADPH 分 子 , 需 
要 有 一 个 水 分 子 被 氧化 ,产生 1/2 个 0, 分 子 和 2H" 
和 ?2e : 


H,0— 地 0， + 2H++ 2e- 


这 2 个 电子 和 2 个 质子 正 是 NADP 还 原 为 
NADPH 所 需要 的 : 


NADP’ + 2e + 2H’*——» NADPH + H’ 


电子 从 光 系 统 工 传递 到 光 系 统 工时 ,所 释放 的 能 
量 较 多 ,足以 供 ATP 的 合成 之 用 。 从 光 系 统 工 到 
NADP-“ 时 ,所 释放 的 能 量 太 少 ,不 足以 形成 ATP, 但 这 
一 步骤 所 产生 的 NADPH 却 是 高 能 分 子 , 其 所 含 能 量 
为 ATP 的 数 倍 。 






NADP* +H’ 





图 4.26 光合 电子 传递 链 





图 4.27 光 系 统 工 和 光 系 统 工 的 协作 ( 引 自 Campbell 等 ， 
1999) 


类 属 体 腔 (pH 低 ) ， 


基质 (pH 高) 


综 上 所 述 ,光合 电子 传递 链 运行 的 产物 是 0,、ATP 
和 NADPH。0, 是 光合 作用 的 副 产 物 ,大气 中 的 0, 就 
来 自 于 光合 作用 。NADPH 和 ATP 是 C0, 还 原 为 糖 所 
必需 的 ,我 们 食物 中 的 能 量 ,归根 到 底 , 就 是 来 自 于 这 
里 的 NADPH 和 ATP。 

如 上 所 述 ,光合 电子 传递 链 运 行 过 程 中 会 产 
生 ATP, 这 种 合成 ATP 的 过 程 称 为 光合 磷酸 化 
( photophosphorylation) ,其 作用 机 制 和 氧化 磷酸 化 
类 似 。 就 是 电子 传递 过 程 中 所 产生 的 能 量 将 质子 
从 叶绿体 基质 中 运 至 类 圳 体腔 内 ,造成 一 个 质子 
梯度 。 质 子 不 能 自由 通过 类 赛 体 膜 , 只 有 通过 膜 
中 的 ATP 合 酶 ,才能 顺 浓 度 梯 度 到 达 叶 绿 体 基质 
中 。H' 流 经 ATP 合 酶 便 会 引起 ATP 的 合成 ,与 线 
粒 体 中 的 情况 一 样 。 光 合 膜 中 的 ATP 合 酶 在 结构 
上 和 作用 机 制 上 都 和 线粒体 膜 中 的 非常 相似 。 
4.28 综合 了 光合 膜 中 电子 传递 链 和 光合 磷酸 化 
的 运转 情况 。 注 意 其 中 0, 的 释放 和 NADPH 及 
ATP 形成 的 部 位 。 至 于 这 种 部 位 的 分 布 ,有 什么 
重要 意义 ,下 节 自 明 。 





图 4.28 光合 膜 中 的 电子 传递 链 和 光合 磷酸 化 作用 ( 引 自 Campbel 等 ,2000) 


4.5S.3 矶 反应 


1. 光合 碳 还 原 循 环 

光合 碳 还原 循 环 又 称 卡尔 文 循环 , 因 发 现 这 一 循 
环 的 科学 家 卡尔 文 (M. Calvin ) 而 得 名 ,该 科学 家 为 此 
获得 了 诺 贝 尔 化 学 奖 。 卡 尔 文 循环 是 叶绿体 中 由 C0， 
产生 糖 的 途径 ,存在 于 几乎 所 有 光合 生物 中 。 

简 言 之 ,卡尔 文 循环 就 是 将 C0,、ATP 和 NADPH 
转变 为 磷酸 丙 糖 的 复杂 生化 反应 。C0, 是 这 个 循环 的 
唯一 原料 , NADPH 和 ATP 是 供应 能 量 的 ,反应 完毕 
后 ,它们 又 变 回 为 NADP*、ADP 和 Pi( 磷 酸根 ) 。 丙 糖 
磷酸 是 唯一 的 产物 ,以 后 会 转变 为 各 种 糖 类 。 

C0, 怎样 转变 成 3 个 碳 的 丙 糖 呢 ? 图 4. 29 是 
Calvin 循环 的 大 意 。 这 个 循环 可 分 为 3 个 阶段 : 
@ C0; 固 定 ;@ 氧化 还 原 反 应 ;@ RuBP 的 再 生 。 


3CO, 
ribisco 催化 


3RuBP(C;) 6PGA(C;) 


3ADP 6ATP 


3ATP Calvin 6ADP+6Pi 


循环 
@| -6NADPH 
@ 
6NADP” 


5G3P(C3) 6G3P(Cj) 


G3P(C;) Ss 2 


图 4.29 卡尔 文 循环 示意 图 


第 1 个 阶段 是 3 分 子 核 酮 糖 二 磷酸 (ribulose bi- 
sphosphate ,RuBP) 固定 3 分 子 C0, ,形成 6 分 子 3- 磷 
酸 甘 油 酸 (3-phosphoglyceric acid,3-PCA) ,催化 这 一 
反应 的 酶 是 核 酮 糖 二 磷酸 羧 化 酶 /加 氧 酶 (RuBP 
carboxylase/oxygenase) ,简称 为 mbisceo。 这 个 反应 实 
际 上 是 一 个 羧 化 反应 ,使 一 个 五 碳 糖 变 成 了 2 个 三 碳 
的 糖 酸 。 

第 2 个 阶段 是 卡尔 文 循环 中 利用 能 量 最 多 的 反 
应 :三 碳 的 糖 酸 (3-PGA) 被 还 原 成 三 碳 糖 , 即 甘油 
醛 -3- 磷 酸 (glyceraldehyd-3 - phosphate,G3P) 。 这 





时 糖 已 经 形成 ,光合 作用 中 合成 糖 的 过 程 实际 上 已 
经 完成 ,以 后 的 变化 就 是 G3P 如 何 转变 为 葡萄 糖 等 
己 糖 和 各 种 多 糖 如 淀粉 。 这 些 反 应 已 不 属于 卡尔 文 
循环 了 。 

第 3 个 阶段 是 RuBP 的 再 生 , 这 个 阶段 包括 许多 
个 反应 , 简 言 之 ,就 是 5 个 三 碳 糖 (G3P) 变 成 了 3 个 五 
碳 糖 (RuBP)。RuBP 的 再 生 需 要 ATP。 

卡尔 文 循环 的 总 变化 是 3 分 子 C0, 消耗 6 分 子 
NADPH 和 9 分 子 ATP, 形 成 一 分 子 G3P。 这 些 
NADPH 和 ATP 都 来 自 于 光 反 应 。 卡 尔 文 循环 中 利用 
NADPH 和 ATP 后 所 产生 的 NADP’* 和 ADP 又 回 到 类 
襄 体 中 ,在 光 反 应 中 再 形成 NADPH 和 ATP。 如 图 
4.30 所 示 。 

卡尔 文 循环 在 叶绿体 基质 中 发 生 ,全 部 有 关 的 酶 
都 存在 于 基质 中 。 光 合作 用 的 产物 G3P 也 在 叶绿体 
基质 中 被 利用 或 转变 为 其 他 化 合 物 。 

光合 作用 的 产物 不 仅 是 植物 本 身 的 细胞 呼吸 
和 其 他 生命 活动 的 物质 来 源 ,而 且 是 全 世界 几乎 所 
有 其 他 生物 的 食物 来 源 。 全 地 球 的 光合 产物 每 年 
有 数 十 亿 吨 ,不 仅 是 我 们 吃 的 有 机 物 ,就 是 我 们 消 
耗 的 绝 大 部 分 能 量 最 终 也 是 通过 光合 作用 来 自 太 
阳光 的 。 

2. C, 植物 和 光 呼 吸 

陆地 上 的 植物 分 布 在 除 南极 洲 外 的 所 有 各 洲 , 它 
们 适应 于 各 式 各 样 的 环境 条 件 。 这 些 适 应 方式 中 有 一 
种 便 是 在 不 同 环境 下 以 不 同 的 方式 固定 C0, ,同时 尽 
可 能 地 节省 水 。 

上 面 所 讲 的 直接 利用 空气 中 的 CO, 进行 光合 作 
用 的 植物 称 为 C; 植物 ,因为 C0, 固定 的 最 初 产物 是 一 
个 三 碳化 合 物 一 一 3 磷酸 甘油 酸 。 许 多 重要 的 作物 ， 
例如 水 称 、 小 麦 、 大 豆 以 及 许多 种 果树 和 蔬菜 ,都 是 C， 
植物 。C, 植物 有 一 个 共同 的 问题 ,就 是 在 干旱 炎热 
的 日 子 里 ,气孔 会 关闭 ,C0, 不 能 到 达 了 叶绿体 。 所 以 气 
候 于 燥 时 C; 植物 会 减产 。 

对 于 植物 而 言 ,关闭 气孔 是 一 种 适应 现象 ,因为 这 
样 就 可 减少 水 分 的 损失 。 但 是 关闭 气孔 也 会 阻止 C0， 
进入 叶片 和 0, 逸 出 叶片 。 其 结果 是 叶 内 C0, 很 少 ， 
而 光合 作用 的 光 反应 所 释放 的 0, 又 在 叶 内 积累 。 卡 
尔 文 循环 中 的 第 一 个 酶 mbisceo 有 一 个 特点 ,就 是 能 够 
固定 0; 所 以 称 为 加 氧 酶 。 在 C0, 很 少 而 0; 很 多 的 
情况 下 ,这 种 固定 0, 的 作用 非常 显著 ,其 结果 是 产生 
一 种 二 碳化 合 物 ,然后 植物 细胞 又 将 这 种 二 碳化 合 物 















细胞 呼吸 
纤维 素 
淀粉 
其 他 有 机 化 合 物 


4.30 光合 作用 全 过 程 


分 解 为 C0, 和 水 。 这 种 作用 名 为 光 呼 吸 ( photorespira- 
tion) (图 4.31a)。 光 呼吸 的 结果 不 是 产生 糖 ,而 是 使 
细胞 中 已 有 的 糖 转 变 成 C0, , 像 细 胞 呼吸 一 样 。 但 是 
光 呼 吸 又 不 像 细胞 呼吸 那样 能 够 产生 ATP。 

有 一 类 植物 与 C, 植物 不 同 , 它 们 有 特殊 的 适应 特 
性 ,能 够 节省 水 和 防止 光 呼 吸 。 这 类 植物 称 为 C, 植物 
(图 4.31b)。 当 气温 高 而 干燥 时 ,C 植物 将 气孔 关 
闭 , 减 少 水 分 的 蒸发 ,但 同时 却 能 继续 利用 日 光 进 行 光 





图 4.31 





(b) 


合作 用 。 原 因 是 C, 植物 中 第 一 个 固定 C0, 的 酶 不 是 
rubiseo ,不 能 固定 0,。 这 种 酶 存在 于 一 种 不 发 生 卡 尔 
文 循环 的 细胞 中 , 它 将 C0, 固定 在 一 种 C, 化 合 物 中 ， 


并 且 在 C0, 很 少 的 情况 下 也 能 固定 C0,。 这 种 C 化 


合 物 能 够 转移 到 相 邻 的 细胞 中 去 并 释放 C0, ,参与 卡 
尔 文 循环 。 所 以 C, 植物 在 气孔 关闭 的 情况 下 仍 能 进 


行 光 合作 用 。 玉 米 \ 高 滩 . 甘 蔗 都 是 C 植物 ,它们 都 起 


源 于 热带 , 适 于 在 高 温 、 于 燥 和 强 光 的 条 件 下 生长 。 


CO, 





光 呼 吸 (a) .C。 光合 作用 (b) 和 CAM 光合 作用 (c) 
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还 有 一 种 固定 C0, 和 节省 水 的 光合 作用 。 菠 葛 、 
仙人 掌 和 许多 肉质 植物 都 进行 这 种 类 型 的 光合 作用 。. 
这 类 植物 统称 为 CAM 植物 (图 4.31c)。CAM 植物 特 
别 适应 于 干旱 地 区 ,其 特点 是 气孔 夜间 张 开 ,白天 关 
闭 。 夜 间 C0, 能 够 进入 叶 中 ,也 被 固定 在 C, 化 合 物 
中 ,与 C, 植物 一 样 。 白 天 有 光 时 则 C 化 合 物 释放 出 
的 C0, ,参与 卡尔 文 循环 。CAM 一 词 来 源 于 景 天 酸 代 
谢 (erassulacean acid metabolism ) , 景 天 属 植物 是 一 大 
类 肉质 植物 , CAM 途径 就 是 首先 在 这 类 植物 中 发 
现 的 。 

CAM 光合 作用 的 效率 不 高 ,利用 这 种 途径 的 植 


物 可 以 在 荒漠 中 ,酷热 的 条 件 下 存活 ,但 生长 很 


缓慢 。 
4.5.4 环境 因素 影响 光合 作用 


环境 条 件 对 光合 作用 影响 极 大 ,上 面 提 到 的 C, 植 
物 和 CAM 植物 就 是 光合 作用 对 特殊 环境 条 件 的 适应 。 
影响 光合 作用 最 大 的 环境 因素 有 3 种 : 光 强 度 、 温 

度 和 C0, 浓度 。 光 强度 对 光合 作用 的 影响 如 图 4. 32。 

这 种 曲线 称 为 光合 作用 的 光 曲 线 。 从 这 条 曲线 可 以 看 

出 , 光 强 度 并 不 需要 达到 全 日 照 的 强度 ,光合 速率 即 已 

趋 于 平稳 ,也 就 是 达到 了 光 饱 和 点 (光合 速率 是 单位 

时 间 内 单位 叶 面 积 的 光合 作用 活动 ) 。 达 到 光 饱 和 点 

时 , 光 反 应 已 达到 了 最 大 的 速率 ,再 增加 光 强 度 并 不 能 

使 光合 速率 增加 。 

图 4.33 表示 的 是 温度 对 光合 作用 的 影响 。 这 种 


光合 速率 
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图 4.32 光合 作用 的 光 曲线 


4.5 光合 作用 77 


影响 和 温度 对 酶 活性 的 影响 类 似 。 温 度 增 高 会 使 生化 
反应 的 速率 增高 ,但 光合 器 官 ,包括 其 中 的 各 种 酶 对 温 
度 很 敏感 ,所 以 温度 高 于 25 和 左右 时 速率 就 会 下 降 。 
二 氧化 碳 浓度 的 增加 会 使 光合 作用 加 快 。 但 当 C0， 
浓度 增加 至 一 定 程 度 时 , 便 达 到 饱和 ,和光 强度 对 光合 
作用 的 影响 类 似 。 


光合 速率 


O 5 10 15 20 25 30 35 40 45 50 
温度 /°C 


4.33 温度 对 光合 作用 的 影响 


这 三 种 环境 因素 是 相互 作用 的 ,要 考虑 它们 的 综 
合影 响 。 图 4. 34 就 是 光 、C0, 和 温度 对 光合 作用 的 综 
合影 响 。 当 CO, 浓度 或 温度 高 时 ,光合 作用 的 光 饱 和 
点 就 提高 ,反之 就 下 降 。 例 如 , 当 温 度 低 时 ,即使 光 很 
充足 ,植物 的 生长 也 不 可 能 快 。 仙 人 掌 类 植物 在 热带 
森林 不 能 生长 ,因为 虽然 温度 足够 高 ,可 是 它们 得 不 到 
充足 的 阳光 。 


CO ,浓度 低 - 
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图 4.34 环境 因素 对 光合 作用 的 综合 影响 
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1. 人 体 的 细胞 不 会 用 核酸 作为 能 源 。 试 分 析 其 理由 。 
2. 乳糖 酶 催化 的 是 乳糖 水 解 为 半 和 乳糖 和 葡萄 糖 的 反应 。 某 人 进行 了 两 项 实验 。 第 一 项 是 用 不 同 浓度 的 酶 作 


用 于 10% 的 乳糖 溶液 ,测定 反应 速率 (单位 时 间 内 产生 半 和 乳糖 的 速率 ) ,结果 如 下 : 
酶 浓度 0% 1% 2% 4% 5% 
相对 反应 速率 0 25 50 100 200 





第 二 项 是 用 同样 浓度 的 酶 作用 于 不 同 浓度 的 乳糖 溶液 ,其 结果 如 下 : 
乳糖 浓度 0% 5% 10% 20% 30% 
相对 反应 速率 0 25 50 65 65 








试 分 别 解释 反应 速率 和 酶 浓度 与 底 物 浓度 之 间 的 关系 。( 提 示 :以 反应 速率 对 浓度 作 图 。) 


. 曾 一 度 认 为 二 硝 基 酌 (DNP) 有 助 于 人 体 减肥 ,后 来 发 现 此 药 不 安全 ,因此 禁用 。DNP 的 作用 是 使 线粒体 内 


膜 对 蕊 的 透 性 增加 ,因而 磷酸 化 与 电子 传递 不 能 耦 联 。 试 说 明 DNP 何以 使 人 的 体重 减轻 。 


.人 体内 的 NAD* 和 FAD 是 由 两 种 B 族 维生素 ( 烟 酸 和 维生素 B, ) 合成 的 。 人 对 维生素 的 需要 量 极 小 , 烟 酸 


每 天 约 20 mg, 维 生 素 B, 约 1.7 mg。 人 体 所 需 葡 萄 糖 的 量 约 为 这 一 数量 的 千 万 倍 。 试 计算 每 一 分 子 葡萄 
糖 被 完全 氧化 时 需要 多 少 个 NAD* 和 FAD 分 子 , 并 解释 腾 食 中 所 需 的 维生素 何以 如 此 之 少 。 


:柠檬 酸 循环 中 ,由 琥珀 酸 到 苹果 酸 的 反应 实际 上 有 两 步 。 


第 一 步 是 正 珀 酸 脱 氨 变 成 延 胡 索 酸 ; : 第 二 步 是 延 胡 索 酸 加 水 变 成 苹果 酸 : 
Co0 C00 C00- C00 
FAD FADH | | . H,0 | 

Xe 2 CH CH | oh 
on, 脱氧 酶 |， bn 延 衣 索 酸 酶 [af 
C00 Le C00 La 


现在 用 菜豆 的 线粒体 悬 液 研究 此 反应 。 已 知 此 反应 进行 过 程 中 能 够 使 一 种 蓝 色 染 料 褪色 ,琥珀 酸 浓 
度 越 高 ,褪色 越 快 。 现 在 将 线粒体 .染料 和 不 同 浓度 的 咏 珀 酸 (0. 1 mg/L, 0.2 mg/L, 0.3 mg/L) 进行 实验 ， 
测量 溶液 的 颜色 深度 。 你 预期 应 分 别 得 到 什么 结果 ? 以 颜色 深度 对 时 间作 图 表示 。 解 释 为 什么 。 


. 某 科学 家 用 分 离 的 叶绿体 进行 下 列 实验 。 先 将 叶绿体 浸泡 在 pH4 的 溶液 中 ,使 类 喜 体 空 腔 中 的 pH 为 4。 


然后 将 此 叶绿体 转移 到 pH8 的 溶液 中 。 结 果 此 叶绿体 暗中 就 能 合成 ATP , 试 解释 此 实验 结果 。 


. 有 一 个 小 组 用 伊 乐 蒙 ( Biodec) 进行 光合 作用 的 实验 。 他 们 将 一 枝 伊 乐 莫 浸 在 水 族 箱 中 ,计算 光 下 该 枝条 


放出 的 气泡 数 (氧气 ) ,以 单位 时 间 内 放出 的 气泡 数 作为 光合 速率 。 他 们 用 太阳 灯 作 为 光源 ,移动 太阳 灯 使 
与 水 族 箱 的 距离 不 同 , 从 而 改变 光 强度 。 结 果 发 现 , 当 太阳 灯 与 水 族 箱 的 距离 从 75 em 缩短 到 45 cm 时 , 光 
合 强度 基本 无 变化 。 只 有 从 45 em 移 到 15 cm 这 一 段 距 离 时 ,光合 速率 才 随 光 强 度 的 增加 耐 增加。 根据 计 
算 , 当 太阳 灯 从 75 em 处 被 移 至 45 cm 处 时 , 照 在 水 族 箱 上 的 光 强 度 增加 了 278% 。 如 何 解释 这 一 实验 结 
果 ? 小 组 的 成 员 提 出 下 列 4 条 可 能 的 解释 。 你 认为 娜 一 条 是 有 道理 的 ,为 什么 ? 如 何 验证 这 种 解释 ? 

a. 在 距离 大 于 45 cm 时 , 光 太 弱 ,植物 根本 不 能 进行 光合 作用 。 

b. 伊 乐 藻 在 弱 光 下 进行 光合 作用 较 好 , 强 光 则 抑制 光合 作用 。 

c, 灯 距 离 太 近 时 , 光 已 达到 饱和 。 

d, 伊 乐 藻 是 利用 室内 的 散射 光 和 从 窗户 进来 的 光 进 行 光合 作用 。 


.热带 雨林 仅 占 地 球 表面 积 的 3% ,但 估计 它 对 全 球 光 合作 用 的 贡献 超过 20% 。 因 此 有 一 种 说 法 :热带 雨林 


是 地 球 上 给 其 他 生物 供应 氧气 的 来 源 。 然 而 ,大 多 数 专家 认为 热带 雨林 对 全 球 氧气 的 产生 并 无 贡献 或 贡 
献 很 小 。 试 从 光合 作用 和 细胞 呼吸 两 个 方面 评论 这 种 看 法 。 














5.1 细胞 周期 与 有 丝 分 裂 

5.2 减 数 分 裂 将 染色 体 数 由 
2n 减 为 n 

5.3 ”个体 发 育 中 的 细胞 








细胞 的 分 裂 和 分 化 











处 于 不 同 分 裂 阶 
段 的 细胞 


生物 的 一 个 重要 特征 就 是 能 复制 自己 ,而 生物 体 复制 的 基础 就 是 细胞 的 复 
制 ,或 者 说 细胞 的 分 裂 。 在 生物 的 生长 .生殖 和 修复 损伤 部 位 的 过 程 中 都 需要 
进行 细胞 的 分 裂 。 生 长 和 修复 过 程 需要 原 有 的 细胞 产生 同样 的 细胞 ,在 有 性 生 
殖 的 过 程 中 则 需要 产生 精 、 卵 两 种 性 细胞 。 卵 细胞 受精 形成 合子 ,合子 是 一 个 
细胞 ,经 过 连续 的 有 丝 分 裂 和 分 化 才 发 育 为 多 细胞 生物 的 个 体 。 





5.1.1 原核 细胞 以 二 分 分 裂 增殖 


真 核 细胞 的 有 丝 分 裂 可 能 源 于 原核 细胞 的 二 分 分 
型 (binary fission)。 图 5.1 为 大 肠 杆 菌 ( Esherichia co- 
有 ) 细 胞 的 二 分 分 裂 。 细 菌 的 基因 就 在 单个 的 细菌 染 
色 体 上 。 此 染色 体 由 环 状 的 DNA 分 子 和 相关 的 蛋白 
质 组 成 。 虽然 细菌 细胞 比 真 核 细 胞 小 得 多 也 简单 得 
多 ,但 是 它 如 何 有 条 不 亲 地 复制 其 基因 组 并 将 它们 平 
均 分 配给 两 个 子 细胞 的 问题 仍 未 阐明 。 例 如 ,大 肠 杆 
菌 的 染色 体 , 若 被 充分 拉 开 ,其 长 度 大 于 细胞 长 度 的 


500 倍 。 事 实 上 ,这 么 长 的 DNA 在 细胞 内 是 高 度 卷曲 
和 折 双 的。 那么 ,在 分 裂 中 的 细菌 细胞 内 两 个 子 染 色 
体 是 怎样 分 开 的 呢 ? 近年 的 研究 结果 表明 ,两 个 子 染 
色 体 是 主动 分 开 的 。 一 旦 DNA 开始 复制 ,第 一 个 复制 
区 , 即 复制 起 点 (origin of replication ) 马上 分 开 。 利 用 
现代 DNA 技术 ,研究 人 员 可 以 用 绿色 荧光 染料 看 到 细 
菌 染 色 体 的 移动 。 不 过 它们 如 何 会 移动 仍 未 查 明 。 

在 染色 体 复制 时 ,细胞 就 长 大 。 复 制 完成 ,细胞 也 
长 大 了 一 倍 时 , 质 膜 就 向 内 四 陷 , 把 细胞 一 分 为 二 ,这 
个 子 细胞 中 各 有 一 个 基因 组 。 


5.1.2 有 丝 分 型 可 分 为 5 期 
细胞 从 第 一 次 分 裂 开始 到 第 二 次 分 裂 开始 所 经 历 
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@ 染色 体 复制 开始 不 久 ， 一 均 
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图 5.1 大 肠 杆菌 细胞 的 二 分 分 裂 ( 引 自 Campbell 等 ,2000) 


的 全 过 程 称 为 一 个 细胞 周期 (cell cyele) 。 细 胞 周期 包 
括 一 个 有 丝 分 裂 ( mitosis ) 期 和 一 个 分 裂 间 期 
(interphase) 。 分 裂 间 期 又 包括 一 个 DNA 合成 期 (5 
期 ) 以 及 5 期 与 M 期 之 间 的 两 个 间歇 期 ( gap phase， 
G, 期 和 G, 期 )。 离 开 细胞 周期 不 再 分 裂 的 细胞 称 为 
Cu 期 细胞 。 图 5. 2 就 是 细胞 周期 。 

有 丝 分 裂 期 (M 期 ) 可 分 为 前 期 (prophase) ,前 中 
期 (prometaphase ) ,中 期 ( metaphase) 后 期 (anaphase ) 
和 末期 (telophase) 几 个 阶段 。 在 分 裂 进入 后 期 和 末期 
时 , 胞 质 分 裂 (cytokinesis) 将 细胞 分 为 两 个 子 细胞 。 事 
实 上 细胞 分 裂 是 一 个 连续 的 过 程 。 将 其 分 为 5 个 时 
期 ,只 是 为 了 叙述 的 方便 ,它们 之 间 并 没有 明显 的 界 
限 。 动 物 细胞 和 植物 细胞 有 丝 分 裂 过 程 大 致 一 样 , 仅 
在 细节 上 有 差别 。 





图 5.2 细胞 周期 ( 引 自 Campbell 等 ,2002) 


1. 前 期 

间 期 细胞 进入 前 期 的 最 明显 的 变化 是 显微镜 下 可 
见 的 染色 体 的 出 现 。 这 时 染色 质 丝 螺旋 缠绕 而 形成 有 
特定 结构 ,并 有 一 定数 目的 染色 体 ( chromosome) 。 染 
色 体 形成 后 逐渐 变 短 变 粗 , 前 期 的 染色 体 实际 上 由 两 
个 染色 单 体 (chromatid) 组 成 。 两 个 染色 单 体 上 各 有 一 
个 着 丝 粒 ( centromere) ,这 是 由 一 个 特殊 的 核 苷 酸 序列 
构成 的 。 两 个 着 丝 粒 紧密 排列 ,在 每 一 个 着 丝 粒 外 还 
组 装着 一 个 称 为 动 粒 (kinetochore) 的 蛋白 质 复合 体 。 
染色 体 首先 是 随机 地 散布 于 核 中 ,以 后 逐渐 移 向 核 周 。 
核 仁 同时 也 解体 ,并 逐渐 消失 。 分 散在 细胞 质 中 的 微 
管 在 前 期 也 去 组 装 而 形成 一 个 大 的 微 管 蛋白 分 子 库 ， 
供 纺锤 体 组 装 之 用 。 纺 锤 体 (spindle) 是 由 成 束 的 微 管 
组 成 的 。 中 心 体 (centrosome ) 与 纺锤 体 的 形成 有 关 。 
中 心 体 中 有 两 个 中 心 粒 ( eentriole) ,它们 在 细胞 分 裂 之 
前 就 各 自 复制 一 次 而 成 两 对 中 心 粒 。 进 和 人 前 期 后 ,每 ， 
对 中 心 粒 外 间 即 为 一 层 细胞 质 所 包围 ,形成 一 个 中 心 
体 。 一 般 认 为 ,中 心 体 是 形成 微 管 的 中 心 。 中 心 体外 
围 有 成 辐射 状 排列 的 微 管 ,形成 光学 显微镜 下 可 见 的 
星 状 丝 ( asterophysis), 星 状 丝 和 中 心 体 合 称 星体 
(aster) 。 两 个 星体 最 初 在 核 膜 外 保持 一 定 距离 ,至 晚 
前 期 ,由 于 星体 间 的 微 管 , 即 极 微 管 (polar microtu- 
bule) 的 延伸 ,两 个 星体 被 推 向 相反 的 两 极 , 和 其 间 的 
微 管 共 同形 成 具有 两 极 的 纺锤 体 。 

2. 前 中 期 

双 层 的 核 膜 开始 破碎 ,形成 分 散 的 小 泡 ,很 像 分 散 
的 内 质 网 膜 。 核 膜 下 面 的 核 纤 层 也 随 之 解 聚 成 核 纤 层 
蛋白 。 


在 有 丝 分 裂 的 整个 过 程 中 几乎 都 可 以 见 到 核 膜 
小 泡 , 它 们 分 散在 纺锤 体 的 周围 。 染 色 体 进一步 凝 
集 ,缩短 变 粗 。 纺锤 体 则 移 至 细胞 中 央 , 原 先 为 细胞 
核 所 在 位 置 上 ,着 丝 粒 外 面 的 动 粒 ( 图 5.3) 通 过 马达 
分 子 与 一 组 特殊 的 微 管 一 一 动 粒 微 管 ( kinetochore 
microtubule) 相 连 。 这 些微 管 分 别 来 自 细 胞 的 两 极 ， 
如 动物 细胞 的 中 心 体 。 与 动 粒 结合 的 动力 蛋白 和 驱 
动 蛋 白 等 马达 分 子 沿 动 粒 微 管 的 外 壁 运动 使 处 于 这 
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5.1 细胞 周期 与 有 丝 分 裂 


一 时 期 的 染色 体 向 赤道 板 集合 。 此 时 连接 细胞 两 极 
和 染色 体 动 粒 的 微 管 的 长 度 发 生变 化 , 较 长 的 一 侧 
缩短 ,而 较 短 的 一 侧 则 伸 长 ,最 后 连接 两 极 的 微 管 的 
长 度 基本 相等 。 

3. 中 期 

各 染色 体 都 排列 到 纺锤 体 的 中 央 ,它们 的 着 丝 粒 
都 位 于 细胞 中 央 的 同一 个 平面 , 即 赤道 面 ( equatorial 
plane) 上 ,于 是 细胞 到 达 分 裂 中 期 。 此 时 纺锤 体 微 管 
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图 5.3 动物 有 丝 分 裂 过 程 





射 状 发 出 的 星体 微 管 。 二 是 连结 中 心 体 和 染色 体 的 动 
粒 微 管 ,这 类 微 管 是 染色 体 向 两 极 移动 所 必需 的 。 三 
是 极 微 管 ,这 些微 管 来 自 两 极 , 在 纺锤 体 中 央 赤 道 板 处 
交会 。 马 达 分 子 通过 在 分 别 来 自 两 极 的 微 管 之 间 运 动 
来 调节 两 个 星体 之 间 的 距离 。 

4. 后 期 : 

染色 体 的 着 丝 粒 在 中 期 就 已 分 为 两 个 了 ,所 以 中 
期 以 后 染色 体 的 两 个 染色 单 体 实际 上 已 经 是 并 在 一 起 
的 两 个 单独 的 染色 体 了 。 由 于 动 粒 微 管 的 牵引 ,这 两 
个 染色 体 彼此 分 开 ,以 相同 的 速度 分 别 向 两 极 移动 , 形 
成 真正 独立 的 染色 体 。 在 各 染色 体 接近 两 极 时 , 动 粒 
微 管 缩短 ,而 极 微 管 却 延长 ,因而 纺锤 体 两 极 的 距离 也 
加 长 了 。 

5. 末期 

分 离 的 两 组 染色 体 分 别 抵达 两 极 时 , 动 粒 微 管 消失 。 
极 微 管 进一步 延伸 ,使 两 组 染色 体 的 距离 进一步 加 大 。 
在 两 组 染色 体 的 外 围 , 核 膜 重新 形成 ,染色 体 伸展 延长 ,最 
后 成 为 染色 质 。 核 仁 也 开始 出 现 ,细胞 核 恢复 到 间 期 的 
形态 。 至 此 ,细胞核 的 有 丝 分 裂 结束 , 间 期 中 复制 的 DNA 
已 以 染色 体 的 形式 平均 分 配 到 两 个 子 细胞 核 中 。 最 终 每 
个 子 细胞 都 得 到 了 一 组 与 母 细胞 相同 的 遗传 物质 。 

进入 间 期 后 ,中心 体 的 两 个 中 心 粒 开始 复制 而 形 
成 两 对 中 心 粒 。 每 对 都 是 彼此 垂直 的 一 大 一 小 两 个 中 
心 粒 。 小 的 是 新 复制 的 ,在 间 期 和 分 裂 期 中 逐渐 长 大 。 

6. 胞 质 分 列 - 

在 后 期 或 末期 ,细胞 质 开始 分 裂 。 在 动物 细胞 中 ， 


细胞 膜 在 两 极 之 间 的 “赤道 "上 形成 一 个 由 肌 动 蛋白 
微 丝 和 肌 球 蛋白 组 成 的 微 丝 环 带 。 微 丝 收缩 使 细胞 膜 
以 垂直 于 纺锤 体 的 方向 向 内 凹陷 形成 环 沟 , 环 沟 渐 渐 
加 深 ,最 后 将 细胞 分 割 成 为 两 个 子 细胞 。 由 于 环 沟 一 
般 都 位 于 细胞 长 轴 的 中 点 , 即 赤道 面 上 ,所 以 两 个 子 细 
胞 的 大 小 总 是 相等 的 。 有 些 细胞 在 分 裂 时 , 环 沟 的 位 
置 偏向 一 端 ,因而 产生 两 个 大 小 不 等 的 子 细胞 。 这 种 
不 对 称 的 分 裂 在 卵细胞 发 生 过 程 ( 极 体 产生 ) 中 以 及 
在 某 些 胚 胎 的 早期 发 育 过 程 (动物 和 植物 的 极 细胞 ) 
中 常常 可 以 见 到 。 

”植物 细胞 的 胞 质 分 裂 ( 图 5.4) 不 是 在 细胞 表面 


”出 现 环 沟 , 而 是 在 细胞 内 部 形成 新 的 细胞 壁 ,将 两 个 


子 细胞 分 隔 开 来 。 在 细胞 分 裂 的 晚 后 期 和 末期 , 残 
留 的 纺锤 体 微 管 在 细胞 赤道 面 的 中 央 密 集成 圆柱 状 
结构 , 称 为 成 膜 体 (phragmoplast) ,其 内 部 微 管 平行 排 . 
列 ; 同 时 , 带 有 细胞 壁 前 体 物质 的 高 尔 基体 或 内 质 网 
小 泡 ,也 向 细胞 中 央 集 中 ,在 赤道 面 上 彼此 融合 而 成 
有 膜 包 围 的 平板 , 即 早 期 的 细胞 板 ( cell plate) 。 小 泡 
中 的 多 糖 被 用 来 制造 初生 细胞 壁 和 果 胶 质 的 胞 间 层 
(intercellular layer) 。 小 泡 的 膜 则 在 初生 细胞 壁 的 两 
侧 形 成 新 的 质 膜 。 由 于 两 个 细胞 来 自 共同 的 小 泡 ， 
因而 两 个 质 膜 之 间 有 许多 管道 相通 。 这 些 管道 就 是 
胞 间 连 丝 ,是 相 邻 的 细胞 之 间 细 胞 质 相通 的 管道 。 
高 尔 基体 或 内 质 网 小 泡 继续 向 赤道 面 集中 、 融 合 ,使 
细胞 板 不 断 向 外 延伸 ,最 后 到 达 细 胞 的 外 周 而 与 原 
来 的 细胞 壁 和 质 膜 连 接 起 来 。 这 时 ,两 个 子 细胞 就 
完全 分 隔 开 了 。 





图 5.4 植物 细胞 的 胞 质 分 裂 (a) 有 丝 分 裂 末期 ,高尔基 小 泡 聚 集 于 赤道 板 。(b) 小 泡 愈合 而 成 细胞 板 。 


《e) 生成 新 的 细胞 壁 和 细胞 腊 


5.1.3 ”有丝分裂 过 程 中核 被 膜 、 纺锤 
体 、 染 色 体 等 都 有 变化 


1. 核 被 膜 裂解 并 再 生 

如 前 所 述 , 核 被 膜 由 双 层 膜 ( 外 核 膜 和 内 核 膜 ) 
构成 ,它们 和 内 质 网 形成 一 个 连续 的 整体 。 核 被 腊 
内 面 有 一 个 电子 密度 高 的 核 纤 层 , 其 厚度 因 细胞 而 
异 。 组 成 核 纤 层 的 蛋白 质 称 为 核 纤 层 蛋白 (lamin ) ， 
是 组 成 中 间 丝 的 蛋白 质 。 核 纤 层 蛋白 的 分 子 组 装 成 
核 纤 层 , 其 作用 是 使 核 被 膜 保持 稳定 ,并 能 与 染色 质 
的 某 些 部 分 结合 ,使 染色 质 有 所 依附 。 在 细胞 分 型 
的 前 期 , 核 纤 层 蛋 白 高 度 磷酸 化 ,于 是 核 纤 层 结构 解 
体 。 可 能 是 由 于 核 纤 层 的 解体 , 核 膜 和 其 上 的 核 腊 
孔 也 分 别 衣 解 , 核 被 膜 破裂 成 大 小 不 等 的 封闭 的 小 
泡 , 即 膜 泡 ,其 形状 和 内 质 网 膜 形成 的 小 泡 难以 区 
分 。 核 纤 层 结构 的 组 成 成 分 核 纤 层 蛋白 A 和 C 随 着 
核 纤 层 结构 的 解体 而 以 可 溶性 状态 存在 ,而 核 纤 层 
蛋白 B 则 仍然 与 由 核 膜 形成 的 小 泡 结合 。 在 有 丝 分 
发 进入 未 期 时 , 核 纤 层 蛋 白 被 去 磷酸 化 , 核 膜 小 泡 和 
核 纤 层 蛋白 在 染色 质 周围 重新 组 装 形成 核 纤 层 结 
构 , 核 膜 小 泡 彼此 融合 ,形成 完整 的 核 膜 结构。 其 上 
的 核 膜 孔 也 开始 执行 主动 转运 的 任务 , 即 核 所 需要 
的 蛋白 质 ,如 组 蛋白 等 从 核 膜 孔 进入 核 ,而 TRNA、 
mRNA 等 则 从 核 膜 孔 转运 出 去 。 这 时 ,完整 的 核 被 腊 
就 建成 了 (图 5.5) 。 

用 爪 蟾 卵 的 粗 提取 物 可 以 观察 核 被 膜 在 活体 外 的 


组 成 核 纤 层 


图 5.5 有 丝 分 裂 时 核 被 膜 的 解体 和 再 生 








5.1 细胞 周期 与 有 丝 分 丈 


解体 和 组 装 。 如 果 提 取 物 来 自 M 期 细胞 ,在 其 中 即 可 
出 现 核 被 膜 解体 的 过 程 。 如 果 是 间 期 细胞 的 提取 物 ， 
则 可 见 到 其 中 已 解体 的 核 被 膜 重 新 建成 完整 核 被 膜 的 
过 程 。 重建 的 过 程 需要 有 DNA 参加 ,否则 重建 不 能 完 
成 ,但 不 要 求 DNA 的 专 一 性 ,即使 是 叹 菌 体 的 DNA， 
也 可 促进 这 一 重建 过 程 。 

2. 纺锤 体形 成 

纺锤 体 (spindle) 由 许多 纤维 组 成 ,这 些 纤维 又 是 
由 成 束 的 微 管 和 与 微 管 结合 的 蛋白 质 组 成 的 
(图 5.6)。 这 些 纤维 可 分 为 极 纤维 ( polar fiber) 或 极 
微 管 和 动 粒 纤维 (kinetochore fiber) 或 动 粒 微 管 两 类 。 
正在 分 裂 的 细胞 中 , 微 管 的 组 装 需要 有 微 管 组 织 中 心 
( microtubule organizing center，MTOC ) 。 长 期 以 来 ,一 
直 认 为 细胞 两 极 的 中 心 粒 就 是 两 个 MTOC。 但 是 许多 
生物 ,特别 是 所 有 植物 ,其 中 心 体 中 并 没有 中 心 粒 , 却 


能 形成 正常 的 纺锤 体 。 小 鼠 细 胞 在 分 裂 早 期 也 没有 中 
心 粒 。 
BN 
NC, 
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图 5.6 早 后 期 纺锤 体 


用 激光 破坏 动物 细胞 的 中 心 粒 后 ,此 细胞 仍 能 形成 
正常 的 纺锤 体 。 所 以 微 管 组 织 中 心 可 能 是 存在 于 纺锤 体 
两 极 的 ,染色 较 浅 的 物质 , 即 包围 着 中 心 粒 的 中 心 体 。 中 
心 体 既 存在 于 动物 细胞 中 ,也 存在 于 植物 细胞 中 。 

3. 染色 体 的 行为 

分 裂 前 期 ,染色 体 由 两 个 染色 单 体 组 成 。 到 晚 前 
期 ,染色 单 体 的 着 丝 粒 的 两 侧 分 别 出 现 动 粒 ( kineto- 
chore)。 至 前 中 期 ,每 一 染色 单 体 的 动 粒 各 与 一 组 纺 
锤 体 纤维 的 动 粒 微 管 相 结合 (图 5.7) ,这 些 动 粒 微 管 
的 功能 是 使 染色 体 在 分 裂 中 期 能 在 纺锤 体 上 正确 定 
位 ,并 使 染色 单 体 在 后 期 分 别 向 两 极 移动 。 

分 裂 中 期 ,染色 体 排列 在 纺锤 体 的 赤道 平面 上 , 表 









动 粒 微 管 


图 5.7 中 期 染色 体 及 其 动 粒 微 管 


丙 上 似乎 是 处 于 项 止 状态 ,实际 上 是 两 个 方向 的 拉力 
(极力 ) 处 于 平衡 的 结果 。 一 旦 着 丝 粒 分 裂 , 两 个 染色 
单 体 就 分 离开 ,成 为 彼此 独立 的 一 对 染色 体 ,有 丝 分 列 
的 后 期 从 此 开始 。 这 时 ,每 个 染色 体 在 极力 的 作用 下 ， 
缓慢 而 平稳 地 移 向 一 极 。 着 丝 粒 的 分 裂 表 示 其 存在 区 
域 的 DNA 复制 已 经 完成 。 有 一 种 假说 认为 ,着 丝 粒 区 
的 DNA 可 能 编码 一 种 特殊 的 信号 使 其 自身 的 DNA 的 
复制 在 S 期 受到 阻 遏 而 不 能 完成 。 当 这 部 分 DNA 在 
M 期 复制 完成 时 ,染色 单 体 的 分 离 就 被 启动 了 。: 

后 期 中 染色 体 的 移动 是 由 于 发 生 了 两 个 独立 事 
件 .Q@ 动 粒 纤维 的 向 极 运动 推动 了 与 之 相连 的 染色 体 
的 运动 ,使 它们 越 来 越 靠 近 两 极 ;@) 稍 后 ,纺锤 体 之 间 
的 极 纤维 的 延伸 和 滑动 ,使 两 极 的 距离 越 来 越 大 。 秋 
水 仙 素 (colehicine) 能 破坏 微 管 的 组 装 ,阻止 纺锤 体 的 
正常 分 离 并 移 向 两 极 ,结果 细胞 不 能 一 分 为 二 ,细胞 中 
染色 体 数 目 却 成 倍增 长 ,成 为 多 倍 体 细 胞 ( polyploid 
cell) 网 

4. 细胞 器 的 增殖 

细胞 分 裂 不 但 要 使 两 个 子 细胞 都 获得 与 母 细胞 相 
同 的 成 套 染 色 体 ,也 必须 保证 它们 都 能 获得 细胞 中 的 
各 种 细胞 器 。 像 线粒体 和 叶绿体 这 样 的 细胞 器 只 能 通 
过 原 有 细胞 器 分 裂 产 生 , 而 不 能 在 细胞 质 中 重新 产生 。 
所 以 子 细胞 只 能 从 母 细 胞 获得 这 类 细胞 器 。 在 大 多 数 
真 核 细胞 中 ,线粒体 总 是 体积 小 而 数目 多 ,因此 只 要 各 
线粒体 能 在 细胞 分 裂 时 ,或 时 或 晚 分 裂 一 次 , 子 细胞 就 
会 获得 一 份 线粒体 。 叶 绿 体 也 是 一 样 。 高 尔 基体 和 内 
质 网 则 是 在 细胞 分 裂 时 , 破 成 碎片 或 小 泡 ,分 别 进 信子 
细胞 中 。 内 质 网 小 泡 在 细胞 分 裂 时 多 附着 在 纺锤 体 微 
管 上 ,这 可 能 有 利于 它们 进入 子 细胞 。 各 种 细胞 器 的 
增殖 大 都 是 在 有 丝 分 裂 之 前 的 间 期 中 发 生 的 。 


5.1.4 分 子 机 制 控制 细胞 周期 


细胞 周期 中 大 部 分 时 间 都 属于 分 裂 间 期 ,其 中 包 
括 C, 期 .$ 期 和 G, 期 。 处 于 间 期 的 细胞 在 形态 上 没 
有 明显 变化 ,但 在 生化 活动 上 却 有 深刻 变化 。 染 色 体 
DNA 的 复制 以 及 多 种 蛋白 质 的 合成 都 发 生 在 这 一 
时 期 。 

用 ;了 H 标 记 的 胸腺 喀 喧 进行 的 摊 入 实验 证 明 分 弄 
过 程 中 DNA 的 合成 是 在 间 期 的 一 定时 间 内 完成 的 。 
这 就 是 合成 期 (synthesis phase) ,简称 S 期 。 染 色 体 中 
的 组 蛋白 也 是 在 S 期 合成 的 。S 期 开始 之 前 的 G, 期 
和 S 期 结束 之 后 的 G 期 中 ,细胞 不 合成 DNA ,但 损伤 
的 DNA 分 子 可 在 此 时 修复 。 

细胞 进入 G, 期 后 , 即 开始 为 下 一 次 分 裂 作 准 备 。 
各 种 与 DNA 复制 有 关 的 酶 在 C, 期 明显 增多 ,线粒体 、 
叶绿体 和 核糖 体 也 都 增多 。 内 质 网 则 更 新 扩大 ,高 尔 
基体 ` 溶 酶 体 等 的 数目 也 增多 。 动 物 细胞 的 两 个 中 心 
粒 彼此 分 离 并 开始 复制 。 

在 G, 期 ,中 心 粒 即 完成 复制 ,形成 两 对 中 心 粒 。 
微 管 蛋白 以 及 一 些 与 细胞 分 裂 有 关 的 物质 也 在 此 时 其 
大 量 合成 。 

有 些 细胞 分 化 后 就 不 再 分 裂 。 例 如 ,人 的 神经 细 
胞 在 婴儿 出 生 时 就 停留 在 G, 期 而 不 再 分 裂 。 这 种 细 
胞 称 为 Gu 期 细胞 ,它们 已 脱离 了 细胞 周期 的 轮回 。 

有 些 细胞 ,如 肝 细胞 和 淋巴 细胞 ,在 正常 情况 下 不 
分 裂 ,但 在 某 些 因子 的 作用 下 ,可 以 恢复 其 分 裂 能 
重新 进入 细胞 周期 。 例 如 ,切除 一 部 分 肝脏 后 ,剩余 组 
织 的 细胞 即 能 进行 旺盛 的 分 裂 。 

还 有 些 细胞 能 够 继续 不 断 地 分 裂 , 从 不 进入 6。 
期 ,如 植物 茎 尖 、 根 尖 的 分 生 细 胞 ,动物 骨 骨 中 的 造血 
干细胞 等 。 

由 此 可 见 , 生 物体 的 各 种 细胞 有 的 终 其 一 生 , 分 裂 
不 止 , 有 的 一 旦 生成 就 不 再 分 裂 。 所 以 细胞 分 裂 这 一 
复杂 过 程 是 受到 一 种 调节 机 制 控制 的 。 有 了 这 种 调节 
机 制 ,细胞 才能 有 条 不 率 地 进行 分 裂 和 分 化 。 

20 世纪 70 年 代 早期 ,许多 实验 已 证 明 控制 细胞 
周期 的 是 细胞 质 中 的 一 些 化 学 信号 ,这 是 在 人 工 培养 
的 哺乳 动物 细胞 中 发 现 的 。 实 验证 明 ,将 两 个 处 于 细 
胞 周期 不 同 阶段 的 细胞 融合 ,就 会 形成 一 个 含有 两 个 
核 的 细胞 。 假 若 这 两 个 细胞 中 ,一 个 处 于 S 期 , 另 一 个 
处 于 G, 期 ,那么 Ci 期 的 核 就 会 立即 进入 S 期 ,好 像 第 
一 个 细胞 的 细胞 质 中 的 化 学 物质 刺激 了 第 二 个 细胞 。 


同样 ,如 果 处 于 M 期 的 细胞 与 处 于 另 一 阶段 的 细胞 融 
合 , 则 第 二 个 细胞 立即 进入 M 期 ,其 染色 质 凝 聚 并 形 
成 纺锤 体 。 

这 些 实验 清楚 地 表明 ,细胞 周期 是 由 一 种 细胞 周 
期 控制 系统 所 指导 的 。 其 中 有 一 套 周期 性 地 运转 的 分 
子 在 起 作用 ,它们 既 触 发 细胞 周期 中 的 相继 发 生 的 事 
件 ,也 使 这 些 事件 相互 协调 。 这 种 控制 系统 好 像 自 动 
洗衣 机 一 样 ,有 几 个 检控 点 (check point) 。 

1. 细胞 周期 的 检控 点 

这 些 检 控 点 是 细胞 周期 中 的 关键 点 , 它 发 出 的 信 
号 停止 前 一 阶段 的 事件 而 启动 后 一 阶段 的 事件 。 信 号 
的 转 导 如 3.4 中 所 述 。 细 胞 周期 的 检控 点 存在 于 G， 
期 .G, 期 和 M 期 。 

对 于 许多 细胞 而 言 ,G, 期 的 检控 点 似乎 是 最 重要 
的 。 如 果 细 胞 从 此 检控 点 得 到 “继续 进行 "的 信号 , 屠 
么 通常 就 会 将 事件 进行 到 底 , 于 是 细胞 发 生 分 裂 。 反 
之 ,如 果 此 时 未 接 到 “继续 进行 ”的 信号 ,那么 细胞 就 
会 退出 细胞 周期 而 进入 G。 期 。 人 体 中 大 多 数 细胞 都 
是 处 于 G。 期 的 。 如 前 所 述 ,高 度 特 化 的 神经 细胞 和 肌 
肉 细胞 是 永远 不 分 裂 的 。 其 他 一 些 细胞 ,如 肝 细 胞 ,可 
被 召回 而 进入 细胞 周期 ,如 受伤 后 释放 的 生长 因子 可 


使 之 重新 进行 分 裂 。 
要 了 解 检控 点 如 何 运作 ,必须 了 解 组 成 检控 点 的 
分 子 。 


2. 细胞 周期 的 时 钟 :细胞 周期 蛋白 及 依赖 于 它 的 
激酶 - 
控制 细胞 周期 的 分 子 , 其 数量 和 活性 有 着 节律 性 
的 波动 ,这 种 波动 与 细胞 周期 中 相继 发 生 的 事件 的 进 
程 是 同步 的 。 这 些 起 调节 作用 的 分 子 是 蛋白 质 类 :其 
中 许多 是 蛋白 激酶 , 即 通 过 磷酸 化 作用 使 别 的 酶 活化 
或 失 活 的 酶 类 。 在 G, 和 G, 检控 点 发 出 “继续 进行 ” 
信号 的 是 一 些 专 一 的 蛋白 激酶 。 

在 生长 中 的 细胞 中 ,推动 细胞 周期 的 激酶 的 浓度 
实际 上 是 稳定 的 ,不 过 其 中 大 部 分 处 于 失 活 状态 。 这 
种 激酶 必须 与 周期 蛋白 (cyclin) 结 合 。 周 期 蛋白 在 细 
胞 中 的 浓度 发 生 周 期 性 的 变化 ,因而 得 名 。 因 此 之 故 ， 
上 述 激 酶 名 为 依赖 于 周期 蛋白 的 激酶 (cyclin-depend- 
ent kinase, 缩 写 为 Cdk) 。Cdk 的 活性 随 着 其 周期 蛋白 
浓度 的 变化 而 变化 ,图 5. 8a 所 示 为 Cdk 与 周期 蛋白 浓 
度 的 周期 性 变化 。Cdk 周期 蛋白 复合 物 是 先 被 发 现 
的 ,当时 命名 为 MPF , 意 为 促进 成 熟 的 因子 ( maturation 
promoting factor ) 但 现在 知道 这 个 名 称 不 准确 ,应 该 是 





5.1 细胞 周期 与 有 丝 分 玫 “有 ; 


促进 M 期 的 因子 (M-phase promoting factor 缩写 仍 为 
MPF) 。 它 的 作用 是 引发 细胞 通过 G6, 检控 点 而 进入 M 
期 (图 5.8b)。 当 G, 期 中 积累 的 周期 蛋白 与 Cdk 分 子 
结合 时 ,所 形成 的 MPF 复合 物 便 引 起 有 丝 分 裂 。 大 概 
是 由 于 引起 了 许多 种 蛋白 质 的 磷酸 化 , 它 还 有 其 他 作 
用 ,例如 , 它 使 核 纤 层 的 蛋 日 质 磷 酸化 而 使 核 膜 裂 成 
碎片 。 / 

在 有 丝 分 裂 的 晚期 , MPF 分 解 ,其 中 的 周期 蛋白 
被 破坏 ,而 Cdk 则 以 失 活 的 状态 存在 于 细胞 中 ,直到 它 
与 新 的 周期 蛋白 分 子 结合 而 开始 细胞 周期 的 下 一 轮 。 





时 间 
(a) 细胞 周期 中 MPF 和 周期 蛋白 活性 的 变动 


@@ MPF 的 Cdk 组 
分 被 重复 使 用 


@ MPF 的 间接 作用 之 一 是 
降解 它 自己 的 周期 蛋白 


人 








@ MPF 通过 使 各 种 @ 已 积累 的 周期 蛋白 分 子 与 
蛋白 质 磷酸 化 而 Cdk 结合 ， 在 G, 检控 点 之 
促进 有 丝 分 裂 前 产生 许多 MPF 分 子 

也) 分子 机 制 


图 5.8 G, 检控 点 上 控制 细胞 周期 的 分 子 机 制 ” 细 胞 周期 
各 个 步骤 的 时 间 进 程 是 由 一 类 专 一 的 蛋白 酶 活性 的 节律 性 变动 所 
控制 的 。 这 些 酶 就 是 Cdks。 图 a 中 的 重点 是 MPF 活性 的 变化 。 详 
见 正文 ( 引 自 Campbell 等 ,2002 ) 









G, 检控 点 又 怎样 呢 ? 最 近 的 研究 说 明 , 至 少 有 3 
种 Cdk 和 几 种 周期 蛋白 与 此 检控 点 有 关 。 不 同 的 周期 
蛋白 -Cdk 复合 物 似乎 控制 着 细胞 周期 的 所 有 各 个 
阶段 。 

3. 细胞 内 的 因素 也 帮助 控制 细胞 周期 

把 各 种 Cdk 与 其 他 分 子 联 系 起 来 的 信号 传递 途径 
的 研究 尚 处 于 起 始 阶段 。 例 如 ,已 知 有 活性 的 Cdk 先 
使 许多 种 其 他 蛋白 质 磷酸 化 ,而 这 些 磷酸 化 的 蛋白 质 
又 去 影响 细胞 周期 中 的 特定 步骤 。 但 是 要 鉴定 这 些 具 
体 的 蛋白 质 目前 仍 有 困难 。 我 们 只 知道 很 少 的 几 个 
例子 。 

一 个 细胞 内 的 影响 因素 的 例子 是 来 自动 粒 的 信 
息 。 分 型 末期 ,在 所 有 的 染色 体 都 与 纺锤 体 正确 连接 
之 前 ,姐妹 染色 单 体 的 分 离 不 会 开始 。 控 制 者 就 是 M 
阶段 的 检控 点 , 它 保 证 子 细胞 的 染色 体 一 个 不 多 ,也 一 
个 不 少 。 研 究 人 员 发 现 来 自 尚未 与 纺锤 体 微 管 连接 的 


动 粒 的 信号 是 延迟 末期 的 信号 , 某 些 与 此 微 管 有 关 的 


蛋白 质 引发 一 种 信号 传递 途径 ,使 促进 末期 的 复合 物 
(anaphase-promoting complex,APC ) 处 于 失 活 状态 。 只 
有 当 所 有 动 粒 都 连接 在 纺锤 体 上 的 时 候 ,这 种 “等 待 ” 
信号 才 会 终止 。 然 后 APC 才 有 活性 并 间接 引发 周期 
蛋白 的 降解 和 使 姐妹 染色 单 体 合 在 一 起 的 蛋白 质 
失 活 。 

4. 生长 因子 是 来 自 外 部 的 信号 

研究 人 员 培养 动物 细胞 时 鉴定 出 了 许多 种 影响 细 
胞 分 裂 的 外 部 因素 , 这 些 因素 距 有 化 学 的 ,也 有 物理 
的 。 例 如 ,假使 培养 基 中 缺乏 某 种 必需 的 养分 ,细胞 就 
不 分 裂 。 而 且 即 使 所 有 其 他 条 件 都 适合 ,但 培养 基 中 
缺少 专 一 的 生长 因子 时 ,哺乳 动物 的 大 多 数 类 型 的 细 
胞 也 不 分 裂 。 生 长 因子 ( growth factor) 是 某 些 体 细胞 
分 泌 的 蛋白 质 , 它 促进 其 他 细胞 的 分 裂 。 

生长 因子 的 一 个 例子 是 血小板 衍生 生长 因子 
( platelet-derived growth factor,PDGF) 。 例 如 ,成 纤维 细 
胞 (fibroblast) ,结缔 组 织 中 的 一 种 细胞 ,就 需要 PDGF 
才能 分 裂 。 PDGF 分 子 与 受 体 ( 酪 氮 酸 激酶 受 体 ) 的 结 
合 引发 一 信号 转 导 途径 ,促使 细胞 分 裂 。 大 概 这 一 途 
径 活 化 了 细胞 周期 控制 系统 中 的 一 个 或 多 个 组 分 。 

PDGF 不 仅 在 人 工 培养 条 件 下 促进 成 纤维 细胞 的 
分 裂 , 而 且 在 动物 体内 也 一 样 。 受 伤 后 ,附近 的 血小板 
就 释放 PDGF ,于 是 成 纤维 细胞 的 增生 有 助 于 伤口 的 
合 。 已 发 现 许多 种 不 同 的 生长 因子 。 每 种 类 型 的 细 
胞 大 概 对 某 种 生长 因子 或 一 些 生长 因子 的 某 种 组 合 发 


生 专 一 的 响应 

生长 因子 的 发 现 提供 了 理解 细胞 的 密度 制约 的 折 
制作 用 ( density-dependent inhibition ) 的 关键 。 这 种 抑 
制作 用 就 是 密集 的 细胞 停止 分 裂 的 现象 。 许 多 年 前 已 
观察 到 ,培养 的 细胞 通常 分 裂 到 在 培养 亚 内 壁 上 形成 
一 满 层 细胞 后 就 停止 。 当 细胞 的 集群 达到 一 定 密度 以 
后 ,每 个 细胞 所 能 得 到 的 养分 和 生长 因子 都 不 够 了 ,不 
足以 维持 细胞 的 继续 生长 (图 5.9)。 






细胞 贴 附 在 器 壁 上 
并 分 裂 


:| 
















车 乔 去 一 些 细胞 ， 则 
余下 的 又 继续 分 烈 


细胞 又 停止 分 用 


图 5.9 细胞 分 裂 的 密度 制约 抑制 ”细胞 都 是 放大 的 


( 引 自 Campbell 等 ,2002 ) 


许多 动物 细胞 也 表现 贴 壁 依赖 性 (anchorage de 

pendence) 。 要 分 裂 , 细 胞 必须 贴 在 某 种 基底 上 , 比如 
贴 在 培养 器 亚 的 内 壁 上 或 组 织 的 胞 外 基质 上 。 实 验 表 
明 , 贴 壁 或 锚 定 的 信号 是 通过 一 种 途径 传递 到 细胞 局 
期 控制 系统 的 ,这 个 途径 包括 质 膜 中 的 蛋白 质 和 细胞 
骨架 中 的 元 件 。 密 度 制约 的 抑制 作用 和 贴 壁 依赖 性 大 
概 在 人 工 培养 条 件 下 和 活体 的 内 部 都 起 作用 ,在 密度 
和 位 置 最 适时 使 细胞 的 增殖 停止 。 癌 细胞 则 既 无 密 
制约 的 抑制 ,也 无 贴 壁 依赖 性 。 


5.1.5 染色 体 


” 除 极 少 数 生 物 ,如 甲 薄 细胞 和 果 蝇 幼虫 的 唾 
细胞 的 多 线 染色 体外 , 间 期 核 中 没有 光学 显微镜 下 
可 见 的 染色 体 。 在 间 期 中 ,染色 质 呈 极 细 的 串珠 








(a) 





5,1 细胞 周期 与 有 丝 分 弄 


a 


端 着 丝 粒 染色 体 





图 5.10 染色 体 结构 (a) 光 镜 下 人 的 3 对 染色 体 。(b) 染色 体 结构 模式 图 


” 丝 , 小 珠 就 是 组 蛋白 和 缠绕 其 外 的 DNA 所 构成 的 核 

小 体 , 有 丝 分 裂 时 ,这 些 细 长 的 染色 质 丝 卷曲 、 折 竺 
而 成 为 在 光学 显微镜 下 可 见 的 染色 体 。 特 别 是 在 分 
裂 中 期 或 后 期 ,染色 体高 度 折合 ,显得 更 为 清楚 。 用 
秋水 仙 素 处 理 细 胞 ,使 得 纺锤 体 不 能 形成 ,染色 体 就 
停留 在 中 期 阶段 ,此 时 在 光 镜 下 观察 染色 体 的 形态 ， 
计算 染色 体 的 数目 ,最 为 合适 。 所 有 染色 体 都 有 着 
丝 粒 (图 5.10) 。 着 丝 粒 位 于 染色 体 的 一 个 缩 细 的 部 
位 , 即 主 缆 痕 (primary constriction ) 中 。 着 丝 粒 是 染 
色 质 ,是 染色 体 最 后 复制 的 部 分 。 着 丝 粒 和 主 弱 痕 
在 各 染色 体 上 的 位 置 是 确定 的 ,或 是 位 于 染色 体 中 
央 而 将 染色 体 分 为 等 长 的 两 臂 ,或 是 偏 于 染色 体 一 
侧 , 甚 至 近 于 染色 体 的 一 端 。 

着 丝 粒 是 DNA 分 子 中 一 段 特 殊 的 序列 (重复 序 
列 )。 在 高 等 生物 中 ,着 丝 粒 的 外 面 , 即 光 学 显微镜 下 
所 见 的 主 缕 靖 周围 ,还 有 另 一 结构 , 即 动 粒 ( kineto- 
chore) 。 动 粒 与 微 管 结 合 ( 动 粒 微 管 ) 起 着 使 染色 体 排 
列 到 纺锤 体 中 央 的 作用 。 | 

真 核 细胞 的 染色 体 都 是 线形 的 ,其 末端 有 一 特定 
结构 称 为 端 粒 (telomere ) 。 实 验 表明 , 端 粒 序列 对 
DNA 的 正常 复制 至 关 重 要 。 

性 染色 体 和 常 染色 体 

性 染色 体 (sex chromosome) 是 决定 性 别 的 染色 
体 。 人 有 23 对 染色 体 ,其 中 22 对 ,男女 都 一 样 , 称 
为 常 染色 体 (autosome) ,只 有 一 对 男女 不 同 , 称 为 性 
染色 体 ; 女 人 的 一 对 性 染色 体 ,形态 相同 , 称 为 X 染 
色 体 ;男人 的 一 对 染色 体 中 ,有 一 条 和 女人 的 一 样 ， 


是 X 染 色 体 , 另 一 条 不 同 , 称 Y 了 染色体 。 所 以 ,XX 
是 女性 ,XY 是 男性 。 果 蝇 有 4 对 染色 体 ,其 中 3 对 
是 常 染色 体 ,1 对 是 性 染色 体 。 

染色 体 数目 

各 种 生物 染色 体 数目 是 恒定 的 。 人 有 46 条 (23 
对 ) 染 色 体 , 果 蝇 有 8 条 (4 对 ) 染 色 体 ,玉米 有 20 条 
(10 对 ) 染 色 体 ( 表 5-1)。 

表 5-1 某 些 动 .植物 细胞 染色 体 数 


种 名 拉丁 名 染色 体 数 (2n) 
白菜 Brassica oleracea 18 
黄瓜 Cucumis satiuus 14 
花生 Arachis hypogaea 40 
向 日 葵 Helianthus annuus 34 
番 若 Lycopersicum esculentum 24 
玉米 Zea mays 20 
小 麦 Triticum aestivum 42 
家 蝇 Musca domestica 12 
果 蝇 Drosophila melanogaster 8 
蜜蜂 Apis mellifera 32,16 
峙 Rang spp. 26 
蟾 内 Bufo spp. 22 
鸡 Gallus domesticus 78 
大 鼠 Rattus norvegicus | 42 
猫 Felis domestica 38 
狗 Canis familiaris 78 
人 Homo sapiens 46 


疙 国 8 5 细胞 的 分 裂 和 分 化 

如 果 因 某 种 原因 ,染色 体 的 数目 发 生 了 异常 , 某 一 
对 染色 体 多 了 一 个 或 少 了 一 个 ,生物 的 性 状 就 要 发 生 
异常 ,常常 导致 疾病 发 生 。 

染色 体 组 型 

不 同 生物 有 不 同 的 染色 体 组 型 或 核 型 (karyo- 
type) , 即 不 同 数目 ,不 同 大 小 ,不 同形 态 的 一 组 染色 
体 。 例 如 ,人 有 23 对 染色 体 ,可 根据 它们 的 形态 、 大 
小 、 着 丝 粒 位 置 等 按 序 排列 成 1~22 对 ,另外 还 有 一 对 
性 染色 体 (XX 或 XY)。 这 就 是 人 的 染色 体 组 型 。 

染色 体 带 型 

将 分 裂 中 期 的 染色 体 用 荧光 染料 奎 纳 克 林 ( quin- 
acrine) 染 色 ,在 荧光 显微镜 下 可 看 到 染色 体 上 出 现 发 
荧光 的 横 带 , 称 为 Q 带 (图 5.11)。 由 于 荧光 染料 容易 
消 褪 ,现在 使 用 的 是 一 项 永久 染色 的 技术 , 即 吉姆 萨 染 
色 法 ( Giemsa stain) 。 这 本 是 一 种 细胞 的 染色 技术 , 现 
在 用 来 显示 染色 体 ,效果 很 好 。 








本 


图 5.11 男性 23 对 染色 体 带 型 ( 核 型 ) 模式 图 








将 分 裂 中 期 的 样本 加 热 或 用 蛋白 水 解 酶 处 理 ,再 
用 吉姆 萨 染色 ,染色 体 上 即 出 现 横 带 , 称 为 G 带 。 如 
将 样本 用 热 碱 溶液 处 理 , 再 做 吉姆 萨 染 色 ,染色 体 上 就 
会 出 现 另 一 套 横 带 , 称 为 R 带 。G 带 和 R 带 不 重 笃 ， 
就 是 说 ,显示 G 带 的 方法 不 能 显示 R 带 ,反之 亦 然 。 
这 是 因为 染色 体 中 的 部 位 对 不 同 的 染色 方法 有 不 同 的 
反应 。 吉 姆 萨 染色 显示 的 G 带 是 富 含 A-T 的 核 苷 酸 
片段 ,用 热 碱 溶液 处 理 ,显示 的 则 是 富 G-C 的 核 背 酸 
片段, 即 R 带 。 

各 个 染色 体 带 的 形态 是 稳定 的 ,因此 根据 带 型 即 
可 进一步 精确 地 区 分 不 同 的 染色 体 。 人 的 23 对 染色 
体 都 可 根据 带 型 而 区 分 (图 5.11) 。 不 同 的 物种 ,染色 
体 的 带 型 各 有 特点 。 从 进化 上 看 , 带 型 又 是 一 个 相当 
保守 的 特征 ,人 的 各 染色 体 的 带 型 与 黑猩猩 ,猩猩 和 大 
猩猩 的 基本 相同 。 染 色 体 带 型 的 变化 也 往往 是 某 些 遗 
传 疾病 和 肿瘤 等 的 特征 与 病因 。 
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在 有 性 生殖 过 程 中 , 两 个 性 细胞 即 配子 (精子 和 
卵 ) 融合 为 一 个 细胞 即 合子 或 受精 卵 ,由 此 再 发 育 而 
成 为 新 的 一 代 。 

配子 是 由 配子 母 细 胞 经 减 数 分 裂 ( meiosis ) 产生 
的 。 减 数 分 裂 的 各 个 步骤 与 有 丝 分 裂 的 相应 步骤 极为 
”相似 。 减 数 分 裂 之 前 和 有 丝 分 裂 之 前 一 样 ,是 染色 体 
的 复制 。 不 过 ,一 次 复制 之 后 发 生 的 是 两 次 相继 的 细 
胞 分 型 ,分 别称 为 减 数 分 裂 [ 和 减 数 分 裂 耻 。 两 次 分 
裂 的 结果 是 产生 4 个 (而 不 是 2 个 ) 子 细胞 ,每 个 子 细 
胞 中 的 染色 体 数 都 是 母 细胞 的 一 半 。 例 如 ,人 的 体 细 
胞 含有 23 对 染色 体 ( 二 售 体 ,2n) , 减 数 分 裂 生 成 的 精 
， 子 和 卵子 各 含 23 条 染色 体 , 即 只 含 每 对 染色 体 的 一 
半 , 是 单 倍 性 细胞 (n) 。 

在 二 倍 体 生 物 中 ,每 对 染色 体 的 两 个 成 员 中 ,一 个 
来 自 父 方 ,一 个 来 自 母 方 ,形态 、 大 小 相同 。 这 两 个 称 
为 同 源 染色 体 (homologous chromosome ) 。 

1. 减 数 分 裂 的 过 程 

(1) DNA 复制 ”在 减 数 分 裂 开 始 之 前 间 期 的 $ 
期 ,DNA 复制 一 次 , 这 是 减 数 分 裂 全 过 程 中 唯一 的 一 








5.2 减 数 分 裂 将 染色 体 数 由 2n 减 为 n 889。 


次 DNA 复制 。 

(2) 第 一 次 分 裂 一 一 减 数 分 裂 I( 图 5.12) 此 次 
分 裂 可 分 为 前 期 I 中 期 后 期 I 和 末期 1, 其 中 前 期 I 很 
重要 ,时 间 很 长 。 因 此 又 可 分 为 5 个 亚 时 期 (substage) : 
细 线 期 、 偶 线 期 、 粗 线 期 \ 双 线 期 和 浓缩 期 或 终 变 期 。 

在 细 线 期 (leptotene) 中 已 复制 的 染色 体 由 两 条 染 
色 单 体 组 成 的 ,它们 是 姐妹 染色 单 体 ( sister chroma- 
td)。 但 由 于 两 条 染色 单 体 互相 并 列 呈 细 而 长 的 线 
状 , 所 以 看 不 出 染色 体 的 双重 性 。 

到 了 偶 线 期 (zygotene) , 同 源 染 色 体 的 两 个 成 员 逐 
渐变 粗 ,并 侧 向 靠拢 。 这 种 现象 称 为 联 会 (synapsis ) ， 
是 减 数 分 裂 中 的 重要 过 程 , 是 减 数 分 裂 区 别 于 有 丝 分 
裂 的 一 个 重要 特点 。 联 会 始 于 偶 线 期 ,终于 双 线 期 。 
联 会 开始 即 出 现 联 会 复合 体 (synaptonemal complex ) 
(图 5.13) ,这 是 一 种 非 永久 性 的 复合 结构 ,形状 像 拉 
链 。 联 会 复合 体 的 主要 功能 是 :一 方面 使 两 个 同 源 染 
色 体 稳定 在 约 100nm 的 恒定 距离 中 ,这 是 同 源 染 色 体 
配对 的 必要 条 件 ; 另 一 方面 ,可 能 在 适当 条 件 下 激活 染 
色 体 的 交换 。 通 常 , 联 会 复制 出 现 于 偶 线 期 ,成 熟 于 粗 
线 期 ,消失 于 双 线 期 。 

粗 线 期 ( pachytene ) 时 ,染色 体 进 一 步 缩短 变 粗 ， 
同 源 染色 体 配对 完毕 。 配 对 完毕 的 染色 体 为 二 价 体 
(bivalent ) 或 四 分 体 (tetrad) 。 二 价 体 中 的 每 一 条 染色 
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图 5.12 减 数 分 裂 过 程 示 意图 





图 5.13 联 会 丝 复合 体 - 


体 含有 两 条 姐妹 染色 单 体 ,因此 每 一 个 二 价 体 含 有 4 
条 染色 单 体 故 称 四 分 体 。 在 这 个 时 期 , 非 姐 妹 染 色 单 
体 间 可 能 发 生 交换 ( erossing over) , 即 遗传 物质 发 生 了 
局 部 的 互 换 。 

双 线 期 (diplotene) 中, 染色体 继续 变 短 变 粗 ,而 且 
二 价 体 中 配对 的 同 源 染 色 体 趋向 分 开 ,在 非 姐妹 染色 
体 间 出 现 交 叉 结 ( chiasma) 即 非 姐妹 染色 单 体 在 若干 
处 相互 缠 结 。 交 叉 结 的 出 现 是 发 生 交 换 的 有 形 结果 。 
此 时 联 会 复合 体 消失 。 

前 期 1 的 最 后 是 浓缩 期 (diakinesis) ,也 称 终 变 
期 。 此 时 染色 体 螺 旋 化 程度 更 高 , 变 得 更 加 粗 而 短 , 分 
裂 进 入 中 期 。 

前 期 中 的 双 线 期 后 ,在 两 个 同 源 染 色 体 分 开 时 ， 
交叉 也 消失 (图 5.14)。 此 时 核 被 膜 , 核 仁 解 体 ,中 心 
粒 完成 复制 。 两 个 中 心 体 分 别 移 向 细胞 两 极 ,纺锤 体 
形成 ,至 此 ,前 期 1 结束。 在 植物 细胞 的 减 数 分 裂 过 程 
中 ,不 形成 中 心 体 , 其 他 与 动物 细胞 相同 。 


交叉 
人 一 > 染色 体 分 开 


交叉 


图 5.14 染色 体 交 叉 ”在 染色 
体 彼 此 分 离 拉 开 时 而 消失 


前 期 1 时间 很 长 。 男 人 精子 发 育 过 程 中 前 期 1 约 
持续 二 十 几 天 。 女 人 在 降生 时 产生 的 卵 母 细胞 (初级 
卵 母 细胞 ) 就 已 经 进入 前 期 1 ( 双 线 期 ) ,以 后 停止 发 
育 ,一 直到 性 成 熟 时 ( 约 14 岁 ) 才 开始 逐 月 排卵 ,受精 


后 则 依次 完成 减 数 分 裂 ,受精 卵 发 育成 胚胎 (参看 


16.2.3)。 
中 期 1 :各 个 二 价 体 排列 在 赤道 板 上 ,纺锤 丝 连 着 
着 丝 粒 将 染色 体 拉 向 两 极 。 


后 期 1 :二 价 体 中 的 同 源 染 色 体 彼此 分 开 , 移 向 两 
极 ,但 同 源 染色 体 各 成 员 各 自 的 着 丝 粒 并 不 分 开 。 

未 期 1 :进入 子 细胞 中 的 染色 体 具 有 两 条 染色 单 
体 。 染 色 体 又 渐渐 解 开 螺 旋 , 核 蛋白 纤 丝 折 释 程度 降 
低 ,又 变 成 细 丝 状 。 

间 期 1 :时 间 极 短 ,无 DNA 合成 ,当然 无 染色 体 复 、 
制 (图 5.12 中 未 示 出 ) 。 2 

(3) 第 二 次 分 裂 一 一 减 数 分 裂 I j 

前 期 卫 : 情 况 与 有 丝 分 裂 的 前 期 一 样 ,每 条 染色 体 
具有 两 条 染色 单 体 (图 5.12 中 未 示 出 ) 。 : 

中 期 了 一 后 期 :中 期 厂 与 有 丝 分 裂 的 中 期 相同 。 忆 
进入 后 期 开 则 发 生 重要 变化 ,含有 两 条 染色 单 体 的 染 习 
色 体 的 着 丝 粒 一 分 为 二 ,并 彼此 分 开 。 随 后 每 条 染色 . 
单 体 随机 地 走向 两 极 。 此 时 期 的 染色 体 实际 上 只 是 
价 体 阶段 的 “染色 单 体 ”, 只 含有 一 条 核 蛋白 纤 丝 ， 
含有 一 个 完整 的 DNA 分 子 。 

未 期 了 :4 个 子 细胞 形成 。 

减 数 分 裂 的 全 过 程 是 细胞 分 裂 两 次 ,DNA 只 复 
一 次 ,因此 其 结果 是 形成 4 个子 细胞 ,每 个 子 细胞 中 
有 条 染色 体 。 

减 数 分 裂 与 有 丝 分 裂 相 比较 ,有 两 点 不 同 。 第 一 
有 丝 分 裂 是 DNA 复制 一 次 ,细胞 分 裂 一 次 ; 减 数 分 
是 DNA 复制 一 次 ,而 细胞 分 裂 二 次 。 前 者 产生 2 个 4 
的 细胞 ,后 者 产生 4 个 的 细胞 。 第 二 ,因为 染色 体 
行为 不 同 ,所 产生 细胞 的 倍 性 不 同 。 有 丝 分 橡 中 , 辐 ， 
染色 体 单独 行为 ,没有 联 会 ;每 一 染色 体 复制 为 一 ,从 
配 到 两 个 子 细胞 中 , 子 细胞 得 到 和 亲本 同样 的 一 组 : 
色 体 。 减 数 分 裂 有 联 会 , 即 每 一 染色 体 复制 成 2 个 3 
色 单 体 ,在 减 数 分 裂 期 间 不 分 开 。 同 源 染 色 体 义 
对 而 成 四 分 体 ,然后 经 交叉 、 重 组 等 过 程 ,2 个 同 源 
色 体 (各 含 两 个 染色 单 体 ) 分 别 进入 2 个 子 细胞 。: 
果 每 个 子 细胞 中 只 含 每 对 同 源 染色 体 中 的 一 个 
体 ,所 以 是 单 倍 性 的 。 

2. 不 同 生 物 减 数 分 裂 发 生 时 间 不 同 

不 同 生物 体内 , 减 数 分 裂 发 生 的 时 间 可 分 为 3 
型 : 终 示 的 减 数 分 裂 . 起 始 的 减 数 分 裂 和 中 间 的 减 数 

终 末 的 减 数 分 裂 发 生 在 形成 配子 之 前 。 各 种 
和 人 的 受精 卵 为 二 倍 体 ,通过 有 丝 分 裂 和 细胞 分 






















发 育成 二 倍 体 的 动物 体 (2n) 。 动 物体 的 二 倍 性 初级 
性 母 细 胞 (初级 精 母 细 胞 和 初级 卵 母 细胞 ) 经 减 数 分 
裂 产生 单 倍 性 的 配子 。 

起 始 的 减 数 分 裂 发 生 在 衣 藻 、 绿 藻 等 藻类 中 。 受 
精 卵 (合子 ) 不 发 育成 二 倍 体 的 营养 体 ,而 是 直接 进行 
减 数 分 型 而 成 为 单 倍 体 的 营养 细胞 或 营养 体 (nz) 。 营 
养 细 胞 进行 有 丝 分 裂 而 成 为 单 倍 体 的 配子 (n) ,配子 
结合 又 成 合子 (2n) 。 

中 间 的 类 型 是 植物 。 它 们 的 合子 经 过 有 丝 分 裂 而 
成 为 二 倍 体 的 孢子 体 植物 ,就 是 我 们 日 常见 到 的 花草 
树木 。 孢 子 体 产生 孢子 母 细胞 ,孢子 母 细胞 才 发 生 减 
数 分 裂 而 成 单 倍 体 的 配子 体 植物 , 即 花 粉 粒 或 肽 上 
(n)。 这 些 在 第 三 篇 中 还 有 几 述 。 

3. 减 数 分 裂 丰 富 基 因 组 合 

植物 和 动物 都 是 由 受精 卵 发 育 而 来 的 ,受精 卵 
.中 有 来 自 父 本 和 和 母 本 的 2 组 染色 体 ,每 一 对 染色 体 
中 一 个 来 自 父 本 ,一 个 来 自 母 本 。 减 数 分 裂 时 ,各 对 
染色 体 中 的 2 个 染色 体 随 机 地 分 配 到 子 细胞 中 去 ， 
因而 所 生 的 配子 ,其 染色 体 组 是 多 种 多 样 的 。 基 因 
是 在 染色 体 上 的 ,因而 配子 的 基因 组 合 也 是 多 种 多 
样 的 。 只 要 每 对 同 源 染 色 体 ,在 一 个 基因 座 上 ,有 两 
个 不 同 的 等 位 基因 ,那么 ,一 个 生物 如 果 有 2 对 染色 
体 (n=2) , 减 数 分 裂 可 产生 22 =4 种 配子 ,如 果 有 3 
对 染色 体 (n=3) , 减 数 分 裂 就 可 产生 2 = 8 种 配子 。 
人 有 23 对 染色 体 (n=23) ,人 的 精子 和 卵子 就 都 有 
2”=8 388 608 种 ,也 就 是 有 这 么 多 种 基因 组 合 。 这 
还 没有 考虑 染色 体 的 交换 :考虑 到 交换 ,每 对 同 源 染 
色 体 上 有 若干 个 基因 座 ,其 上 又 有 不 同 的 等 位 基因 ， 
基因 组 合 就 远 不 止 此 数 。 配 子 变异 多 ,后 代 的 变异 
自然 也 多 ,这 就 为 自然 选择 提供 了 丰富 的 材料 ,有 利 


于 生物 的 进化 。 





1. 细胞 分 化 

多 细胞 和 单 细 胞 真 核 生物 的 细胞 ,在 基本 结构 和 
代谢 活动 方面 相似 ,但 也 有 不 同 。 单 细胞 生物 是 在 单 
个 细胞 范围 内 发 展 了 生命 活动 所 需要 的 全 部 结构 功 
能 。 因 此, 单 细胞 真 核 生物 的 细胞 是 最 复杂 的 细胞 。 
单 细胞 生物 的 细胞 分 裂 总 是 和 生殖 有 关 , 它 所 产生 子 
细胞 即 为 新 一 代 的 个 体 或 者 是 形成 新 一 代 个 体 的 孢子 
或 配子 。 多 细胞 生物 则 不 同 , 它们 的 细胞 分 裂 所 产生 





5.3 个 体 发 育 中 的 细胞 守 


的 子 细胞 要 转变 成 各 种 各 样 的 细胞 ,也 就 是 要 发 生 分 
化 (differentiation) 。 在 多 细胞 生物 个 体 发 育 过 程 中 ， 
细胞 的 有 丝 分 裂 承 担 着 细胞 增殖 的 功能 。 细 胞 分 裂 后 
所 产生 的 子 细胞 要 转变 成 形态 结构 和 功能 特 化 的 细 
胞 ,这些 特 化 的 细胞 再 组 合成 执行 不 同 功能 的 组 织 
官 和 器 官 系统 。 

细胞 分 化 是 在 个 体 发 育 过 程 中 ,新 生 的 细胞 产生 
形态 结构 和 功能 上 的 稳定 性 差异 ,形成 不 同类 型 细胞 
的 过 程 。 我 们 以 植物 为 例 加 以 说 明 。 植 物 个 体 发 育 早 
期 即 处 于 胚胎 时 期 ,细胞 都 是 有 分 裂 能 力 的。 在 继续 
发 育 过 程 中 ,大 多 数 细胞 续 分 化 失去 分 裂 能 力 , 只 有 人 少 
数 细胞 仍然 保留 有 分 裂 能 力 。 这 样 的 组 织 即 为 分 生 组 


” 织 。 处 于 苗 端 和 根 端的 分 生 组 织 经 常 处 于 活跃 状态 ， 


不 断 产生 新 的 细胞 。 

胚胎 细胞 和 分 生 组 织 细胞 都 很 幼 嫩 ,它们 的 细胞 
壁 很 薄 , 细 胞 质 浓厚 ,没有 或 具有 很 小 的 液 泡 ,彼此 紧 
密 相 接 ,没有 细胞 间隙 ,由 这 些 幼 嫩 细 胞 分 化 成 各 种 类 
型 的 特 化 细胞 。 如 图 5.15 所 示 ,表皮 组 织 的 细胞 呈 遍 
平 状 ,彼此 交错 镶嵌 成 一 层 或 多 层 表皮 ,覆盖 于 叶 、 新 
生根 和 茎 的 表面 ,表皮 各 有 一 层 角质 膜 ,防止 水 分 过 度 
燕 发 。 表 皮下 的 栅栏 组 织 和 海绵 组 织 细胞 , 壁 菏 , 液 泡 
大 ,排列 松散 ,细胞 中 含有 叶绿体 ,能 进行 光合 作用 。 
有 些 细胞 ,细胞 壁 局 部 (如 厚 角 组 织 的 细胞 ) 或 全 部 
(如 厚 壁 组 织 的 细胞 ) 加 厚 ,木质 化 ,在 植物 中 起 着 机 


械 支 撑 作 用 。 石 细胞 的 壁 大 大 加 厚 ,是 死 细胞 ,它们 党 


常 出 现在 坚果 和 种 子 的 硬 壳 中。 木质 部 中 细 长 的 导管 
和 管 胞 是 运输 水 的 通道 , 韧 皮 部 中 的 第 管 是 运输 营养 
物质 的 通道 ,有 了 这 些 维 管 组 织 的 细胞 ,水 分 、 无 机 盐 、 
营养 物质 才能 在 植物 体 中 作 远 距离 的 运输 。 这 些 在 
17 章 中 还 有 详 述 。 

2. 细胞 凋 亡 

在 多 细胞 生物 体 器 官 发 生 过 程 中 , 不 仅 需要 细胞 
增殖 和 细胞 分 化 ,有 时 还 需要 主动 地 删除 掉 一些 组 织 、 
细胞 。 凋 亡 (apoptosis) 就 是 指 细胞 在 发 育 过 程 中 发 生 
程序 性 死亡 。 痊 椎 动物 肢体 发 育 过程 中 一 个 引 人 注 意 
的 现象 ,就 是 通过 指 ( 或 趾 ) 间 的 细胞 发 生效 亡 ,而 形 
成 正常 的 肢体 。 如 图 5. 16 所 示 , 人 的 胚胎 发 育 过 程 
中 ,手指 本 是 相连 的 ,后 来 指 间 的 细胞 凋 亡 了 ,手指 就 
分 开 了 。 在 鸡 胚 胎 趾 骨 之 间 细 胞 凋 亡 较 多 ,而 鸭 胚 胎 
趾 骨 之 间 细 胞 汕 亡 较 少 ,这 显然 是 和 它们 体 足 趾 的 形 
态 是 吻合 的 。 鸡 趾 间 无 跨 , 适 于 陆 栖 步 行 ; 鸭 前 三 趾 有 
跨 , 适 于 划 水 。 





导管 厚 角 组 织 
图 5.15 植物 的 分 生 细胞 分 裂 后 能 分 化 成 各 式 各 样 的 细胞 (这 些 细胞 将 在 17 章 中 详 述 ,此 
处 只 是 说 明 植物 细胞 的 多 种 多 样 ) 





图 5.16 人 爵 胎 发 育 中 手指 间 中 细胞 的 凋 亡 ( 引 自 Poslethwait 和 Hopson,1989) 





哺乳 动物 出 生 以 后 脑 的 基本 结构 已 经 出 现 。 但 在 
”六 的 许多 区 域 , 初 期 产生 的 神经 元 数目 大 大 超过 了 发 
， 育 期 以 后 留存 下 来 的 神经 元 数目 。 在 大 脑 发 育 及 其 神 
经 网 络 构建 过 程 中 ,估计 有 50% 的 神经 元 凋 亡 ,那些 
” 凋 亡 的 神经 元 正 是 没有 和 靶 细胞 建立 起 联系 的 神经 
元 。 经 过 了 这 样 对 神经 元 数目 的 调整 , 才 构 建 起 成 熟 
”的 神经 网 络 。 

3. 细胞 全 能 性 和 干细胞 

多 细胞 个 体 的 细胞 都 是 来 自 受精 卵 。 有 丝 分 裂 的 
”精确 机 制 ,使 每 一 个 细胞 都 有 一 套 完整 的 遗传 信息 。 
1972 年 科学 家 将 植物 的 体 细胞 在 适宜 的 条 件 下 ,培养 
”出 正常 的 植株 。1997 年 科学 家 又 将 羊 的 乳腺 细胞 的 
”细胞 核 植 入 去 核 的 卵细胞 中 ,成 功 地 克隆 了 “多 莉 ” 
， 羊 。 这 些 都 证 明 在 分 化 了 的 动 植物 细胞 中 , 它 的 核 仍 
- 然 具 有 全 能 性 (totipotency) ,然而 至 今 尚 不 能 使 动物 体 
”的 细胞 形成 一 个 完整 的 个 体 。 

在 植物 的 成 体 中 ,始终 保留 有 分 生 组 织 ,即使 已 分 
， 化 的 细胞 在 受到 刺激 后 仍 会 恢复 分 生 能 力 。 例 如 在 受 
“和 伤 面 上 , 薄 壁 组 织 恢复 细胞 分 裂 ,形成 愈 伤 组 织 。 

在 动物 方面 , 随 着 胚胎 发 育 , 细 胞 逐渐 丧失 了 发 育成 
个 体 的 能 力 , 仅 有 少数 细胞 依然 有 分 化 成 其 他 细胞 类 型 
以 及 构建 组 织 和 器 官 的 能 力 , 这 类 细胞 称 为 干细胞 ( stem 
cell) 。 受 精 卵 和 早期 卵 裂 球 细胞 具有 发 育 为 完整 个 体 的 
能力 ,是 全 能 干细胞 (totipotent stem cell) 。 当 胚胎 发 育 到 


” 囊 胚 时 ,其 干细胞 具有 分 化 为 各 种 细胞 类 型 的 能 力 , 是 多 . 


”能 干细胞 (pluripotent stem cell) 。 在 一 些 动物 成 体 组 织 
” 也 存在 有 干细胞 。 它 们 具有 分 化 成 某 些 组 织 细胞 类 型 的 
能 力 , 称 为 组 织 干 细胞 (tissue stem cell ) 。 
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在 红 骨 骨 中 有 一 种 能 分 化 为 各 种 血细胞 的 组 织 
细胞 ,是 多 能 干细胞 。 它 一 方面 能 经 过 有 丝 分 裂 更 新 
自己 ,一 方面 转化 为 淋巴 干细胞 (lymphoid stem cell) 
和 癸 样 干细胞 ( myeloid stem cell) 。 淋 巴 干细胞 分 化 为 
T 细胞 和 B 细胞 。 骨 样 干细胞 分 化 成 红细胞 、 各 种 白 
细胞 和 血小板 。 产 生 白细胞 的 干细胞 发 生 冶 变 ,就 导 
致 白血病 。 这 是 一 种 致死 的 疾病 。 设 法 将 患者 已 癌变 
的 骨 角 细胞 破坏 掉 ,再 将 合适 供 体 的 骨髓 或 者 从 上 骨髓 
中 分 离 出 来 的 多 能 干细胞 移植 到 患者 体内 ,是 治疗 白 
血 病 的 有 希望 的 途径 。 

从 非常 幼 龄 的 哺乳 类 胚胎 中 分 离 得 到 的 胚胎 干 细 
胞 (embryonic stem cell, ES 细胞 ) 有 重要 意义 。ES 细 
胞 能 分 化 产生 胚胎 中 的 各 种 结构 ,因此 在 医学 中 有 重 
要 的 应 用 价值 。 

4. 细胞 衰老 

多 细胞 生物 体 的 细胞 经 过 有 限 次 数 的 分 裂 以 后 ， 
进入 不 可 逆转 的 增殖 抑制 状态 , 它 的 结构 与 功能 发 生 
衰老 性 变化 。20 世纪 60 年 代 初 ,经 过 大 量 实验 发 现 
了 动物 细胞 ,至少 是 体外 培养 的 细胞 ,其 分 裂 能 力 和 寿 
命 都 是 有 一 定 限度 的 ,如 体外 培养 的 人 的 二 倍 体 细 胞 ， 
只 能 培养 存活 40 ~ 60 代 。 在 体内 , 随 着 个 体 发 育 , 细 
胞 逐渐 进入 衰老 状态 。 豪 老 细胞 在 结构 和 功能 上 发 生 
一 系列 变化 :如 核 被 膜 内 折 、 染 色 体 固 缩 线粒体 和 内 
质 网 减少 、 膜 流动 性 降低 等 。 

细胞 增殖 、 细 胞 分 化 、 细 胞 将 亡 、 细 胞 衰老 都 建立 


在 物质 代谢 和 能 量 转换 的 基础 之 上 ,并 受 控 于 生物 体 


的 信息 系统 。 它 们 紧密 关联 ,在 时 间 上 和 空间 上 整合 
成 一 个 有 序 的 严格 受 控 的 整体 。 








,如果 用 一 种 阻止 DNA 合成 的 化 学 试剂 处 理 细胞 ,那么 细胞 将 停留 在 细胞 周期 的 哪个 阶段 ? 
. 红细胞 的 寿命 为 120 天 ,一 个 成 年 人 平均 约 有 5 工 血液 。 假 定 每 毫升 血液 中 有 500 万 个 红细胞 ,那么 每 秒 


钟 需要 产生 多 少 个 新 的 细胞 才能 保证 血液 中 红细胞 含量 正常 。 


> D 


.什么 时 候 染 色 体 是 由 两 个 完全 相同 的 染色 单 体 组 成 的 ? 
. 在 有 丝 分 裂 的 细胞 周期 中 ,细胞 先 将 染色 体 加 倍 , 然 后 进行 有 丝 分 裂 。 结 果 是 两 个 子 细胞 中 的 染色 体 数 和 


母 细胞 中 的 一 样 。 另 一 种 可 能 的 方式 是 细胞 先 分 裂 ,然后 在 子 细胞 中 复制 染色 体 。 这 样 会 发 生 什么 问题 ? 
你 认为 这 样 的 细胞 周期 是 否 和 你 学 过 的 细胞 周期 一 样 好 ?提示 :从 生物 进化 的 角度 考虑 ) 


LA 


. 癌症 的 原因 就 是 细胞 周期 失去 控制 ,因而 细胞 无 限制 地 分 裂 。 全 世界 每 年 用 于 研究 治疗 癌症 的 药物 方面 要 花费 


量 经 费 。 而 用 于 防 癌 的 经 费 则 少 得 多 。 生 活 方式 的 改变 有 助 于 防 癌 吗 ? 预防 癌症 的 可 能 途径 有 哪些 ? 
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I 
动物 的 种 类 很 多 ,形态 各 异 。 从 原始 的 简单 的 动物 到 高 级 的 复杂 的 动物 } 
如 养 椎 动 物 中 的 哺乳 动物 ,动物 的 结构 与 功能 越 来 越 复杂 。 
原生 动物 和 其 他 单 细胞 原生 生物 的 全 部 生命 活动 都 是 在 一 个 细胞 内 完成 
的 。 这 个 细胞 的 原生 质 分 化 为 若干 个 具有 各 种 功能 的 细胞 器 ,各 司 其 职 , 维 
细胞 的 生命 。 

由 单 细胞 的 原生 动物 到 多 细胞 动物 是 一 个 飞跃 。 在 一 些 最 简单 的 多 细 
动物 中 开始 出 现 细胞 的 分 化 ,有 些 细胞 与 营养 活动 有 关 , 有 些 细胞 与 生殖 活 
有 有关。 进一步 在 一 些 简单 的 多 细胞 动物 中 出 现 由 细胞 组 成 的 组 织 (tissue) 。 

在 多 细胞 动物 中 由 组 织 进一步 组 成 器 官 (organ) ,这 是 一 个 重要 的 进步 
器 官 由 多 种 组 织 组 成 ,以 完成 一 种 或 几 种 特定 的 功能 。 例 如 , 扁 忠 就 具有 一 
功能 不 同 的 器 官 ,如 眼 点 、 消 化 管 、 生 殖 器 官 等 。 

动物 机 体 的 更 高 层次 是 由 多 个 器 官 组 成 系统 (system) 以 完成 相关 的 功能 
例如 ,循环 系统 、 消 化 系统 、 呼 吸 系 统 等 。 

本 篇 主要 以 高 等 湖 椎 动物 为 代表 来 考察 动物 的 结构 与 功能 。 





6.1.1 组 织 是 由 一 种 或 多 种 细胞 组 合 
而 成 的 细胞 群体 


细胞 是 构成 动物 体 的 基本 单位 ,细胞 在 动物 体内 
是 有 序 组 合 的 。 一 种 或 多 种 细胞 组 合成 组 织 ,在 机 体 
内 起 某 种 特定 的 作用 。 将 椎 动物 体内 有 4 种 基本 组 
织 ,它们 是 上 皮 组 织 (epithelial tissue ,epithelium ) 、 结 缔 
组 织 (conneetive tissue) 、 肌 肉 组 织 (muscle tissue) 和 神 
经 组 织 (nervous tissue) 。 

1. 上 皮 组 织 覆 盖 在 身体 及 其 各 部 分 的 表面 上 

上 皮 组 织 由 上 皮 细 胞 构成 。 上 皮 细 胞 与 上 皮 细 胞 
， 之 间 紧 密 相连 ,形成 连续 的 片 状 结构 ,覆盖 在 与 外 界 接 
触 的 表面 上 。 在 人 体 的 外 表面 体腔 的 内 表面 和 各 种 
管道 的 内 表面 都 有 上 皮 组 织 覆 盖 。 

上 皮 细 胞 有 多 种 类 型 ,如 细胞 的 形状 有 扁平 形 、 柱 
形 、 立 方形 等 ;如 细胞 的 排列 有 的 是 单 层 排列 ,细胞 排 
列 整齐 ,一 端 为 游离 面 ,有 的 游离 面 上 有 纤毛 ;有 的 细 
胞 重叠 排 列 为 多 层 ( 图 6. 1) 。 不 论 单 层 上 皮 或 复 层 上 
皮 其 底部 都 有 一 层 基 腊 (basement ee ee 将 上 皮 
组 织 与 其 下 的 结缔 组 织 分 隔 开 来 。 无 消 椎 动物 的 上 皮 
组 织 一 般 只 有 单 层 细胞 , 峭 椎 动物 的 上 皮 组 织 有 单 层 
的 ,也 有 多 层 的 。 

上 皮 组 织 有 保护 、 吸 收 和 分 泌 作 用 。 有 的 上 皮 细 
胞 特 化 ,具有 分 泌 功 能 。 这 些 细胞 有 的 分 散在 其 他 的 
上 皮 细 胞 之 中 ,如 小 肠 黏膜 上 的 分 刻 细 胞 ;有 的 分 刻 细 
胞 集中 形成 腺 体 。 由 上 皮 细 胞 形成 的 腺 体 又 分 两 类 ， 
一 类 为 有 管 腺 ,细胞 分 废物 可 由 管道 排 到 体外 ; 另 一 类 
为 无 管 腺 ,细胞 分 小物 扩散 进入 血管 (图 6.2)。 

2. 结缔 组 织 联结 与 支持 其 他 的 组 织 

结缔 组 织 由 多 种 细胞 、3 种 蛋白 质 纤 维和 无 定形 
的 基质 构成 。 结 缔 组 织 的 细胞 有 固定 的 和 游 走 的 两 
类 :固定 的 细胞 有 成 纤维 细胞 、 巨 噬 细 胞 、 脂 肪 细胞 等 ， 
游 走 的 细胞 有 单 核 细胞 、 淋 巴 细 胞 、 浆 细胞 等 。 游 走 的 
细胞 可 以 与 血液 中 的 同类 细胞 交换 。 

3 种 蛋白 质 纤维 为 有 弹性 的 弹性 纤维 、 有 韧性 的 
-胶原 纤维 ,以 及 分 支 成 网 状 的 网 状 纤维 。 

无 定形 的 基质 有 不 同 的 成 分 ,其 物理 性 质 的 差异 
也 很 大 。 





图 6.2 有 管 腺 与 无 管 腺 ( 仿 Janqueira,1980 ) 


以 上 这 些 成 分 所 组 成 的 结缔 组 织 可 分 为 踢 松 结缔 
组 织 ( loose connective tissue )、 致 密 结 缔 组 织 ( dense 
connective tissue ) 等 几 类 。 

在 朴 松 结缔 组 织 中 ,3 种 蛋白 质 纤 维 交织 成 疏松 
的 网 形 ,其 间 是 固定 的 细胞 和 无 定形 的 基质 。 朴 松 结 
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缔 组 织 广泛 存在 于 多 种 器 官 之 中 和 组 织 之 间 , 起 着 联 
络 和 固定 的 作用 (图 6.3)。 


3 胶原 纤维 
弹性 纤维 
巨 咪 细胞 


图 6.3 下 松 结缔 组 织 ( 引 自 北京 师范 大 学 等 ,1981) 


致密 结缔 组 织 由 密集 的 胶原 纤维 和 丰富 的 成 纤维 


细胞 构成 ,弹性 纤维 和 无 定形 基质 甚 少 ,韧带 和 肌 妥 是 . 


典型 的 致密 结缔 组 织 (图 6.4) 。 


El 
图 6.4 致密 结缔 组 织 ( 肌 腿 )( 引 自 北 京师 范 大 学 等 ,1981) 


软骨 (cartilage) 是 一 种 结缔 组 织 ,软骨 的 基质 旦 凝 
胶 状 , 既 坚 毛 又 柔软 ,软骨 细胞 谋 埋 在 其 中 (图 6.5)。 





图 6.5 软骨 ( 引 自 北京 师范 大 学 等 ,1981) 


. 核 。 心 肌 细 胞 也 有 模 纹 。 心 肌 细 胞 组 成 心脏 的 肌肉 


不 到 横 纹 。 大 多 数 平滑 肌 细 胞 排列 成 束 状 或 片 状 , 继 


骨 (bone) 也 是 结缔 组 织 , 由 骨 细胞 和 基质 构成 。 
骨 基质 中 有 大 量 的 钙 盐 沉 积 ,因而 坚硬 ,承重 力 强 。 

脂肪 组 织 (adipose tissue) 就 是 以 脂肪 细胞 为 主要 
成 分 的 疏松 结缔 组 织 。 

血液 (blood) 也 是 一 种 结缔 组 织 。 血 液 是 由 血 细 
胞 和 液态 的 基质 组 成 的 ,在 血管 中 流浪 全 身 。 

3. 肌肉 组 织 在 动物 的 运动 中 发 挥 作用 

肌肉 组 织 由 肌 细 胞 组 成 。 肌 细胞 的 特点 是 可 以 收 
缩 , 因 此 肌肉 组 织 是 动物 体内 有 收缩 力 的 组 织 。 

脊椎 动物 的 肌 细 胞 分 3 类 : 横 纹 肌 细 胞 ,心肌 细 说 
胞 和 平滑 肌 细胞 。 横 纹 肌 细胞 时 圆柱 形 ,直径 10 ~ 
100 pum, 长 可 达 数 厘米 ,多 核 ,在 光学 显微镜 下 可 见 = 
明暗 交替 的 横 纹 。 若 干 肌 细胞 被 结缔 组 织 包围 成 肌 : 
束 ,若干 肌 东 又 被 结缔 组 织 包 围 形成 肌肉 。 肌 肉 两 ， 
端 通过 肌 妥 附着 在 骨骼 上 , 故 又 称 骨 骼 肌 ( skeletal 3 
muscle ) 。 

心肌 (cardiac muscle) 细 胞 呈 短 柱状 ,有 分 支 ,并 相 
互 连 接 成 网 。 直 径 为 6 ~ 22 pm, 长 20 ~ 150 pm, 单 
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层 。 平滑肌 (smooth muscle ) 细胞 呈 权 形 , 直 径 2 3 
20 pm, 长 20 ~200 hm, 核 在 细胞 中 心 ,在 显微镜 下 大 


成 内 脏 器 官 的 肌肉 层 ( 图 6.6)。 


图 6.6 ”肌肉 组 织 (骨骼 肌 、 心 肌 和 平滑 肌 )( 引 自 Jonqueira， 


4. 神经 组 织 构成 一 个 通讯 网 络 
神经 组 织 由 神经 细胞 和 神经 胶 质 细胞 组 成 (图 6. 
神经 细胞 又 称 神经 元 (neuron) ,包括 胞 体 和 突 
两 部 分 。 胞 体 有 球形 、 梭 形 、 星 形 等 类 型 。 突 起 你 
两 类 ,一 类 较 短 而 且 分 支 多 , 称 为 树 突 ; 另 一 类 则 
长 , 称 为 轴 突 。 一 个 神经 元 只 有 一 个 轴 突 。 神 经 





| 
锥 形 细胞 浦 衣 野 细 胞 视 区 的 
(大 脑 皮 质 ) (小 脑 ) ”神经 元 






自主 神经 系统 
中 枢 神 经 元 


自主 神经 系统 


小 胶 质 细胞 


少 突 胶 质 细胞 
©) 


图 6.7 各 种 类 型 的 神经 细胞 (a) 和 神经 胶 质 细胞 (b) (a 引 自 
Junqueira,1980;b 引 自 北京 师范 大 学 等 ,1981) 


能 感受 刺激 并 传导 神经 冲动 ,在 人 体内 起 着 控制 和 
调节 的 作用 。 

神经 胶 质 细 胞 ( glial ceH ) 的 数量 多 于 神经 元 ; 广 
泛 存 在 于 神经 组 织 中 。 神 经 胶 质 细胞 也 有 突起 ,但 无 
树 突 和 轴 突 之 分 ,对 神经 元 起 支持 营养. 屏障 等 多 方 
面 的 作用 (图 6.7) 。 


6.1.2 多 种 组 织 构成 有 特定 功能 的 
器 官 

几 种 组 织 可 结合 形成 有 特定 功能 的 器 官 。 以 人 

胃 的 结构 为 例 加 以 说 明 。 胃 是 消化 管 脱 大 的 部 分 ， 

一 端 经 责 门 与 食管 相通 ,一 端 经 项 门 与 十 二 指 肠 相 

通 。 胃 又 可 分 为 胃 底 、 胃 体 、 胃 守 、 幽 门 窦 . 小 弯 及 大 








6.1 动物 是 由 多 层次 的 结构 所 组 成 的 “六 绝 各 
弯 等 部 分 (图 6.8)。 胃 和 消化 管 其 他 部 分 如 小 肠 、 大 
肠 一 样 ,由 浆 膜 层 . 肌 ( 肉 ) 层 、 黏 膜 下 层 、 黏 膜 层 等 组 
成 (图 6.9) 。 
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6.8 胃 ( 仿 Hobsley,1982) 


浆 膜 层 在 消化 管 的 最 外 层 , 它 是 由 一 薄 层 结缔 组 
织 上 面 覆盖 一 层 扁 平 上 皮 组 织 构成 的 ,可 以 分 泌 浆 液 。 

肌肉 层 由 平滑 肌 构成 ,又 分 纵 行 肌 层 、 环 行 肌 层 、 
斜 行 肌 层 。 

黏膜 下 层 主要 由 朴 松 结缔 组 织 构成 ,其 中 还 有 血 
管 .淋巴 管 和 神经 。 

黏膜 层 是 消化 管 的 最 内 层 。 它 的 表面 由 上 皮 组 织 
构成 ,其 中 一 部 分 上 皮 细胞 是 分 刻 细 胞 ,分泌 消化 液 ， 
有 的 还 集中 形成 消化 腺 。 上 皮 组 织 的 下 面 是 一 层 结缔 
组 织 ,结缔 组 织 的 下 面 还 有 一 薄 层 平滑 肌 。 

由 此 可 见 , 胃 是 由 上 皮 组 织 . 肌 肉 组 织 、 结 缔 组 织 
和 神经 组 织 构成 的 。 


6.1.3 若干 个 相关 的 器 官 又 组 成 一 个 
能 完成 特定 功能 任务 的 系统 


每 个 系统 都 包含 一 系列 的 器 官 。 例 如 ,消化 系统 
就 包括 口腔 、 食 管 、 胃 、 胰 、 肝 、 小 肠 及 大 肠 等 。 

人 体 至 少 可 以 分 为 11 个 功能 系统 ,它们 是 :皮肤 
系统 、 骨 骼 系统 、 肌 肉 系统 、 消 化 系统 、 循 环 系 统 、 淋 巴 
和 免疫 系统 、 呼 吸 系 统 、 排 泄 系统 、 内 分 泌 系 统 、 神 经 系 
统 和 生殖 系统 。 

皮肤 系统 (integumentary system ) 由 皮肤 构成 , 包 
围 在 人 体 的 外 表面 ,起 着 保护 身体 不 受 外 物 侵害 ,保持 
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起 源 于 消化 管 而 在 
其 外 的 腺 体 ( 肝 ) 


图 6.9 肠 壁 的 结构 ( 仿 Ham,1957) 


体内 环境 稳定 的 作用 (图 6.10(a) )。 

上 骨骼 系统 (skeletal system ) 是 由 全 身 206 块 骨 骼 构 
成 的 ,在 体内 支撑 全 身 ,保护 内 脏 器 官 ,并 与 肌肉 系统 
一 道 组 成 人 体 的 运动 系统 (图 6.10(a) )。 

肌肉 系统 (muscular system) 是 由 全 身 600 多 块 附 
着 在 骨骼 上 的 骨骼 肌 构 成 的 。 骨 髓 肌 一 般 都 是 通过 肌 
腿 附 着 在 不 同 长 骨 的 端点 ,它们 的 收缩 可 以 引起 身体 
的 运动 (图 6.10(b) )。 

消化 系统 (digestive system ) 是 由 口腔 、 食 管 、 胃 、 
十 二 指 肠 .小 肠 、 大肠 直肠 以 及 多 种 消化 腺 组 成 的 ， 
在 体内 执行 消化 食物 并 吸收 营养 素 的 任务 (图 6. 10 
(e) ) 。 

循环 系统 (circulatory system) 由 心脏 \ 动 脉 静 脉 、 
毛细 血管 以 及 其 中 的 血液 构成 ,将 血液 输送 到 全 身 各 
处 ,也 就 将 血液 中 的 营养 物质 输送 到 全 身 ,并 从 全 身 将 
代谢 产物 运送 出 来 (图 6.10(d) )。 

淋巴 和 免疫 系统 (lymphatic and immune system ) 由 
脾 、 胸 腺 、 骨 艇 、 淋 巴结 淋巴 管 和 毛细 淋巴 管 以 及 其 中 
的 淋巴 和 白细胞 构成 ,在 体内 起 保卫 身体 抵抗 病原 体 
的 侵害 的 作用 (图 6.10(e))。 


呼吸 系统 (respiratory system ) 包括 鼻腔 、 喉 、 气 管 、 
支气管 、 肺 等 器 官 。 由 于 胸廓 和 及 的 运动 带动 肺 扩张 ， 
从 体外 吸入 氧 ,再 通过 血液 循环 将 氧 运送 到 全 身 的 细 
胞 ,血液 循环 又 从 全 身 收 回 二 氧化 碳 通过 肺 排 到 体外 
(图 6.10(f))。 

排泄 系统 (excretory system) 由 肾 、 输 尿 管 、 膀 胱 、 
尿道 等 器 官 构 成 ,将 流 经 肾 的 血液 中 的 代谢 废物 ,如 合 
氮 废 物 等 ,排出 体外 ,维持 体液 渗透 压 的 平衡 和 内 环境 
的 稳定 (图 6.10(g) )。 

内 分 泌 系 统 (endocrine system) 包 括 下 丘脑 、 垂 体 、 
甲状 腺 、 胰 、 肾 上 腺 等 腺 体 , 分泌 一 些 特定 的 化 学 物质 
来 调节 身体 的 生长 发育、 代谢 应 急 和 生殖 等 活动 
(图 6.10(h))。 . 

神经 系统 (nervous system) 可 分 为 中 枢 神 经 系统 
和 周围 神经 系统 ,接受 体内 外 环境 的 刺激 ,产生 应 答 反 
应 ,调节 身体 功能 以 适应 内 外 环境 的 变化 (图 6. 10 
(i) )。 

生殖 系统 (reproductive system) 分 别 由 男女 内 外 生 
殖 器 构成 ,分 别 产生 雄 配 子 和 雌 配 子 ,受精 后 发 育成 胚 
胎 ,完成 延续 种 族 的 任务 (图 6.10(j) )。 





6.1 动物 是 由 多 层次 的 结构 所 组 成 的 





(f) 呼吸 系统 (hb) 内 分 泌 系统 





(i) 神经 系统 0j) 生殖 系统 
6.10 ”人体 的 各 个 系统 ( 引 自 Campbell 等 ,2000) 
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动物 的 外 部 形态 以 及 内 部 结构 与 功能 都 适应 于 它 所 
生存 的 环境 。 以 消 椎 动 物 中 的 硬 骨 鱼 为 例 , 硬 骨 鱼 生活 
在 水 中 ,它们 的 体型 一 般 呈 梭 形 ,在 水 中 游泳 可 以 减少 水 
的 阻力 ;它们 全 身 被 鳞 甲 覆盖 ,而 且 表皮 内 的 单 细胞 黏液 
腺 能 分 泌 大 量 夭 液 ,使 鱼 体 保持 润滑 ,减少 游泳 时 与 水 的 
摩擦 。 这 些 特点 都 有 利于 硬 骨 鱼 在 水 中 游 动 前 进 。 鱼 在 
水 中 生活 ,需要 不 断 吸 入 氧 排出 二 氧化 碳 。 硬 骨 鱼 吸入 
氧 排出 二 氧化 碳 的 机 制 适应 于 水 中 生活 。 鳃 是 硬 骨 鱼 的 
呼吸 器 官 。 水 从 口 进入 后 经 过 鳃 流出 ,水 流 方向 正好 与 
鳃 板 中 的 血 流 方向 相反 ,形成 逆流 交换 系统 能 高 效率 地 
既 带 来 氧 又 带 走 二 氧化 碳 ( 图 6.11)。 





图 6.11 鳃 的 结构 以 及 水 流 与 血 流 的 方向 ( 仿 Schmidt—Niels- 
en,1990) 
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动物 必须 与 周围 环境 交换 物质 
与 能 量 


人 类 和 其 他 的 动物 要 维持 生命 ,必须 从 外 界 获得 食 
物 来 提供 生命 活动 所 需 的 能 量 和 组 建 身体 的 有 机 物 。 动 
物 的 新 陈 代谢 活动 产生 的 代谢 废物 必须 排 到 体外 。 新 陈 





代谢 活动 所 产生 的 能 量 也 会 以 热能 .机 械 能 、 光 能 等 形式 
释放 到 体外 。 所 以 动物 生命 活动 的 过 程 就 是 不 断 从 周围 
环境 中 摄取 能 量 和 有 机 物 的 过 程 ,同时 也 是 不 断 地 从 体 
内 向 周围 环境 排放 代谢 废物 并 释放 能 量 的 过 程 。 这 个 过 
程 不 能 终止 ,终止 便 意 味 着 生命 的 结束 。 


6.3.2 动物 必须 维持 内 部 环境 的 稳定 


单 细胞 的 原生 动物 (如 变形 虫 ) 和 简单 的 多 细胞 动物 
(如 水 蚊 ) 的 细胞 能 直接 与 外 部 环境 接触 ,所 需 的 食物 和 氧 
直接 取 自 外 部 环境 ,而 代谢 产生 的 废物 也 直接 排 到 外 部 环 
境 中 去 。 但 复杂 得 多 的 多 细胞 动物 的 绝 大 多 数 细 胞 并 不 能 
直接 与 外 部 环境 接触 ,它们 周围 的 环境 就 是 动物 体内 的 细 
胞 外 液 ,首先 是 组 织 注 。 组 织 液 充满 了 细胞 与 细胞 之 间 的 
间隙 ,又 称 细胞 间 液 。 细 胞 通过 细胞 膜 直 接 与 组 织 液 进行 
物质 交换 ,而 组 织 液 又 通过 毛细 血管 壁 与 血浆 进行 物质 交 


换 。 血 浆 在 全 身 血管 中 不 断 流动 ,再 通过 胃 、 肠 、 肾 \ 肺 皮 ， 


肤 等 器 官 与 外 界 进 行 物 质 交 换 ( 图 6.12) 。 
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美 便 液体 废物 (尿素 、 尿 酸 等 ) 


图 6.12 多 细胞 动物 的 细胞 与 外 部 环境 之 间 的 物质 交换 ( 仿 
Levine ,1991 ) 


1857 年 法 国生 理学 家 贝尔 纳 (Claude Bernard， 
1813 一 1878) 首 先 指 出 ,细胞 外 液 是 机 体 细胞 直接 生活 
于 其 中 的 环境 ,而 这 种 细胞 外 液 就 是 身体 的 内 环境 
(internal envrironment) 。 昌 然 机 体 的 外 部 环境 经 常 变 
化 ,但 内 环境 基本 不 变 ,这 给 细胞 提供 了 一 个 比较 稳定 
的 物理 、 化 学 环境 。 贝 尔 纳 认为 ， 内 环境 的 稳定 是 独 
立 自由 的 生命 的 条 件 ”。“ 所 有 的 生命 机 制 不 论 如 何 
变化 都 只 有 一 个 目的 ,就 是 在 内 环境 中 保持 生命 条 件 
的 稳定 。 贝 尔 纳 关 于 内 环境 相对 稳定 是 细胞 正常 生 
存 的 必要 条 件 的 论断 是 生物 学 的 一 个 重要 的 基本 概 
念 。 这 主要 是 由 于 细胞 的 代谢 过 程 基本 上 都 是 酶 促 反 
应 ,要 求 最 合适 的 温度 、p 互 ,要 求 一 定 的 离子 浓度 、 底 
物 浓度 等 。 失 去 了 这 些 条 件 ,代谢 活动 就 不 能 正常 进 
行 ,细胞 的 生存 就 会 出 现 危 机 。 

6.3.3 反馈 调节 在 稳 态 中 起 重要 的 
作用 


1926 年 美国 生理 学 家 坎 农 (Walter Bradford Can- 
non,1871 一 1945 ) 发 展 了 维持 动物 机 体内 环境 稳定 的 
念 。 他 强调 指出 ,这 种 稳定 状态 只 有 通过 细致 地 协 
调 生 理 过 程 才 能 得 到 。 内 环境 的 任何 变化 都 会 引起 机 
体 自 动 调节 组 织 和 器 官 的 活动 ,产生 一 些 反应 来 减少 
内 环境 的 变化 。 他 提出 一 个 新 名 词 一 一 稳 态 (homeo- 
stasis) 来 概括 由 这 种 代 偿 性 调节 反应 所 形成 的 稳定 状 
态 。 他 认为 稳 态 并 不 是 意味 着 固定 不 变 , 而 是 指 一 种 
` 可 变 的 但 是 相对 稳定 的 状态 。 这 种 状态 是 靠 完善 的 调 
节 机 制 抵抗 外 界 环境 的 变化 来 维持 的 。 例 如 , 当 血 液 
中 葡萄 糖 的 浓度 下 降 时 , 肝 就 释放 葡萄 糖 进入 血液 以 
维持 一 定 的 血糖 水 平 。 肝 的 活动 维持 着 血糖 浓度 以 及 
整个 细胞 外 液 中 糖 浓度 的 稳定 。 不 仅 血 糖 ,体液 中 氧 
和 二 氧化 碳 的 浓度 、 营 养 物 以 至 代谢 废物 的 浓度 、 温 度 
等 都 必须 维持 相对 的 稳定 ,而 机 体 的 各 种 活动 都 在 维 
持 着 这 种 相对 的 稳定 。 肝 脏 像 一 个 代谢 车 间 , 根 据 体 
内 的 需要 增加 或 减少 释放 进入 血液 的 葡萄 糖 等 有 机 物 
质 ; 肺 按 照 一 定 的 速率 吸 人 氧 排出 二 氧化 碳 以 维持 动 
脉 血 中 氧 和 二 氧化 碳 分 压 的 稳定 ;消化 管 将 水 .营养 物 
和 无 机 盐 等 摄 入 体内 ,而 肾脏 则 把 代谢 废物 、 水 和 无 机 
盐 按 一 定 的 速率 排出 体外 。 总 之 ,身体 的 各 部 分 ,以 至 
构成 身体 的 每 一 个 细胞 都 以 它 自己 的 方式 参与 维护 体 
内 环境 的 稳定 。 
维持 内 环境 的 稳定 要 靠 复 杂 的 生理 调节 过 程 , 这 
是 一 种 自动 控制 的 过 程 。 在 一 个 控制 系统 中 还 必须 将 








输出 改变 后 的 效果 送 回 一 部 分 给 敏感 元 件 以 调节 输 
出 ,这 个 过 程 称 为 反馈 (feedback) 。 反 馈 有 两 种 :一 种 
是 负 反 馈 (negative feedback ) ,是 指 一 个 系统 的 输出 增 
加 的 信息 传送 到 敏感 元 件 引 起 这 个 系统 的 输出 减少 。 
恒温 水 浴 系 统 的 反馈 就 是 负 反 馈 ( 图 6. 13)。 当 室温 
为 25 筷 时 ,温度 感受 器 A 通过 B 发 出 信和 号 给 控制 器 
C,C 通过 D 发 出 信号 给 加 热 器 ,EF 则 释放 热量 提高 
水 温 。 当 水 温 逐 渐 升 高 ,A 发 出 的 信号 逐渐 减弱 ,E 释 
放 的 热量 也 相应 减少 。 当 水 温 达 到 设 定 的 30 时 ,由 
A 发 出 的 信号 所 引起 的 王 释 放 的 热量 与 恒温 水 浴 向 周 
围 环境 释放 的 热量 相等 ,水 浴 保 持 恒温 。 





开始 加 温 


6.13 恒温 水 浴 的 水 温 控 制 


另 一 种 是 正 反 馈 (positive feedback) ,是 指 一 个 系 
统 输出 增加 的 信息 传送 到 敏感 元 件 引 起 输出 的 增加 。 
在 礼堂 中 ,如 果 喇 叭 传 出 的 声波 一 部 分 送信 话 简 ,经 过 
扩 音 器 放大 ,再 由 喇叭 输出 ,又 送信 话 简 ,如 此 往复 直 
至 产生 哺 叫 ,这 是 正 反馈 的 例子 。 

在 动物 体内 , 负 反 馈 、 正 反馈 的 调节 方式 都 存在 。 
负 反 馈 对 维持 稳 态 有 重要 的 作用 。 例 如 ,为 了 维持 体 
内 水 量 的 稳定 ,在 体内 水 量 过 多 时 就 应 增加 排出 的 水 
量 ,在 体内 水 量 过 少时 就 应 减少 排出 的 水 量 , 这 种 调节 
就 是 通过 一 套 负 反 馈 机 制 实现 的 ( 见 10.2.7)。 胎 儿 
的 分 娩 则 是 一 种 正 反馈 过 程 ( 见 16. 3.6)。 








， 试 简 述 动物 的 多 层次 结构 。 

哪些 动物 没有 多 层次 结构 ? 

动物 为 什么 必须 维持 体内 环境 的 相对 稳定 ? 

` 为 什么 负 反 馈 会 在 维持 内 环境 的 稳定 中 起 重要 作用 ? 
. 稳 态 与 化 学 平衡 有 什么 不 同 ? 
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生命 活动 的 基本 特征 是 不 断 地 进行 新 陈 代 谢 , 也 就 是 从 外 界 吸收 有 关 的 物 
质 和 能 量 ,在 体内 组 成 生命 物质 (原生 质 ) ,还 要 在 体内 氧化 富 含 能 量 的 物质 以 
提供 生命 活动 所 需 的 能 量 。 根 据 从 外 界 吸 收 的 物质 与 能 量 的 方式 之 不 同 ,生物 
大 致 可 以 区 分 为 两 大 类 :一 类 是 绝 大 多 数 的 植物 ,它们 只 从 外 界 吸 收 简单 的 无 
机 物 ( 从 空气 中 吸收 二 氧化 碳 , 从 土壤 中 吸收 水 和 无 机 盐 ) ,还 吸收 日 光 作 为 能 
源 ,通过 光合 作用 在 体内 制造 有 机 物 ,提供 植物 本 身 代 谢 活动 所 需 的 有 机 物 和 
能 量 。 这 种 方式 是 生物 自身 供养 自己 ,不 依赖 其 他 的 生物 , 称 为 自 养 (autotroph- 
ie nutrition) 。 这 类 生物 称 为 自 养 生物 。 另 一 类 生物 自身 不 能 从 简单 的 无 机 物 
制造 有 机 物 ,也 不 能 从 日 光 中 获得 能 量 ,必须 从 外 界 环境 中 获得 有 机 物 , 并 从 这 
些 有 机 物 中 获得 生命 活动 所 需 的 能 量 。 这 些 有 机 物 是 其 他 生物 制造 的 ,因此 这 
种 方式 称 为 异 养 (heterotrophie nutrition ) 。 这 类 生物 称 为 异 养生 物 。 动 物 、 真 菌 
和 大 多 数 细 菌 是 异 养生 物 。 异 养生 物 摄取 的 有 机 物 都 是 来 自 自 养 生物 的 。 例 
如 ,食肉 动物 (earnivore) 吃 食肉 动物 和 食 植 动物 (herbivore ) , 食 植 动物 吃 植物 ， 
杂食 动物 (omnivore) 既 吃 动物 又 吃 植物 ,所 以 最 终 的 食物 来 源 都 是 植物 。 植 物 
体内 的 有 机 物 是 经 过 光合 作用 等 过 程 , 利 用 无 机 物 、 二 氧化 碳 和 水 等 制造 出 来 
的 。 所 以 生命 活动 的 能 量 最 终 都 来 源 于 太阳 。 
| 人 类 也 和 其 他 动物 一 样 ,必须 从 外 界 获得 食物 ( 既 有 动物 性 的 ,也 有 植物 性 
的 ) ,来 提供 生命 活动 所 需 的 能 量 和 组 建 我 们 身体 的 有 机 物 。 人 和 动物 所 摄取 
的 食物 大 多 是 复杂 的 大 分 子 化 会 物 。 这 些 大 分 子 化 合 物 必须 被 分 解 为 比较 简 
单 的 小 分 子 化 合 物 才能 被 吸收 进入 体内 加 以 利用 。 
食物 中 能 够 被 人 体 消 化 吸收 和 利用 的 物质 称 为 营养 素 (nutrient ) 。 








7.1.1 人 体 需要 哪些 营养 素 ? 


人 体 必 需 的 营养 素 包括 水 、 糖 类 、 蛋 白质 、 脂 质 
(包括 脂肪 胆固醇 、 磷 脂 等 ) 维生素 和 矿物 质 等 
6 类。 我 们 大 多 数 的 食物 中 包含 蛋白 质 、 糖 类 (蔗糖 、 
淀粉 等 ) 和 脂肪 ( 表 7-1) 。 在 消化 过 程 中 它们 被 分 
解 为 其 组 成 成 分 : 糖 类 (淀粉 、 蕊 精 等 ) 被 分 解 为 六 碳 
糖 ,蛋白 质 被 分 解 为 氨基 酸 ,脂肪 被 分 解 为 脂肪 酸 和 
甘油 。 这 些 成 分 穿 过 小 肠 壁 进入 血液 或 淋巴 ,成 为 构 
建 我 们 自身 的 蛋白 质 、 糖 类 和 脂 质 等 的 原料 ,或 者 通 


表 7-1 食物 成 分 表 ( 每 100 g) 


蛋白 质 /g ”脂肪 /g 








食物 糖 类 /g 热量 /kcal* 食物 蛋白 质 /g 脂肪 /g. 糖 类 /g 热量 /kcal 
籼米 7.6 1.1 .77.3 350 标准 粉 9.9 1.8 74.6 
玉米 8.5 4.3 72.2 362 大 豆 36.3 18.4 25.3 
豆腐 7.4 3.5 2.7 72 马铃薯 2.3 0.1 16.6 
油菜 2.6 0.4 2.0 22 番茄 0.6 0.2 3.3 
黄瓜 0.6 0.2 1.6 11 圆白菜 1.1 0.2 3.4 
瘦 猪 肉 16.4 32.0 0 354 瘦 牛 内 20.1 10.2 0 
鸡蛋 14.7 11.6 1.6 170 牛乳 3.3 4.0 5.0 
带鱼 18.1 7.4 139 大 黄鱼 17.6 0.8 
* lkcal=4. 18k]。 | 
注 : 根 据 中 国医 学 科学 院 卫生 研究 所 编著 《食物 成 分 表 》, 北 京 : 人 民 卫 生出 版 社 ,1977。 
ATP 
代谢 物质 肌肉 收缩 (机 械 能 ) 
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1 
图 7.1 人 体能 量 转 移 图 解 


C: 肌 酸 ;C ~ (@) :磷酸 肌 酸 ;Pi: 磷 酸根 





过 体内 的 化 学 反应 提供 我 们 身体 所 需要 的 能 量 。 
yA Wy 人 和 动物 生命 活动 所 需 的 能 量 
来 自 食 物 中 的 化 学 能 


一 般 情况 下 ,人 和 动物 所 需 的 能 量 是 由 糖 类 和 脂 
肪 提供 的 ,只 有 在 糖 类 和 脂 质 短缺 时 才 利 用 体内 的 蛋 ， 
白质 提供 能 量 。 它 们 在 体内 经 过 一 系列 的 生物 氧化 ， 
过 程 ,最 后 产生 水 和 二 氧化 碳 (蛋白 质 还 产生 含 氨 废 : 
物 ) ,同时 释放 出 能 量 。 放 出 的 能 量 一 部 分 是 热能 ， 
另 一 部 分 是 化 学 能 。 化 学 能 转移 到 ATP 的 高 能 磷酸 
键 中 作为 机 体 各 种 活动 的 能 源 ,最 终 一 部 分 转化 为 机 。 
械 能 用 于 做 功 ,一 部 分 转化 为 热能 。 图 7. 1 说 明 人 体 
内 的 能 量 转移 的 概况 。 











大 多 数 细胞 所 需要 的 能 量 大 部 分 是 由 于 六 碳 糖 
(葡萄 糖 ) 的 分 解 ,释放 出 储存 于 它 的 化 学 键 中 的 能 量 
来 提供 的 。 血 液 中 的 葡萄 糖 主要 是 由 食物 中 的 淀粉 分 
解 后 所 提供 的 。 即 使 在 食物 中 糖 类 (淀粉 等 ) 含量 不 
足 的 情况 下 血液 中 葡萄 糖 的 浓度 也 会 保持 在 正常 水 
平 。 这 是 由 于 自然 选择 使 我 们 的 身体 具有 从 非 糖分 子 
制造 葡萄 糖 的 能 力 。 蛋 白质 中 的 氨基 酸 可 以 转变 成 葡 
萄 糖 ,脂肪 中 的 甘油 成 分 也 可 以 转变 为 葡萄 糖 ,脂肪 酸 
成 分 也 可 以 被 作为 能 源 物质 而 利用 。 这 种 转化 能 力 很 
强 ,以 致 爱斯基摩 人 、 南 美洲 牧人 等 长 期 食用 动物 性 食 
物 ,很 少 吃 糖 类 , 却 仍然 健康 有 力 ,血液 中 葡萄 糖水 平 
保持 正常 。 

现在 准确 地 测量 了 糖 、 脂 肪 和 蛋白 质 3 种 主要 食 
物 成 分 燃烧 时 所 释放 的 热量 。1g 营养 物质 燃烧 时 所 
释放 的 热量 称 为 该 物质 的 热 价 。 葡 萄 糖 的 热 价 为 
- 3.74 kcal ,蔗糖 的 热 价 为 3. 94 kcal, 淀粉 的 热 价 为 
4.18 kcal。 各 种 脂肪 的 热 价 依 其 脂肪 酸 成 分 而 定 , 软 
脂 酸 的 热 价 为 9. 28 kcal, 硬 脂 酸 的 为 9.55 kcal, 油 酸 
的 为 9. 74 kcal。 动 物 蛋 白质 在 热量 计 中 每 克 产 热 
5.6 kcal, 但 在 人 体内 每 克 仅 释放 热 4.3 kcal。 这 是 因 
为 蛋白 质 在 体内 并 未 完全 氧化 ,这 两 个 数值 之 差 ( 每 
克 1.3 kcal) 代 表 了 蛋白 质 在 体内 的 最 后 产物 (主要 是 
尿素 和 氨 ) 的 热 价 。 在 生理 学 中 常用 这 3 种 物质 热 价 
的 平均 数量 , 即 糖 和 和 蛋白质 的 体内 产 热 量 为 每 克 
4.1 kcal ,脂肪 的 产 热量 为 每 克 9.3 kcal。 


7.1.3 ”人 和 动物 的 生命 活动 服从 能 量 
守恒 定律 

人 体 在 不 同 的 活动 中 单位 时 间 内 所 需 能 量 不 同 。 
单位 时 间 内 人 或 动物 所 需要 的 全 部 能 量 称 为 代谢 率 
(metabolic rate ) 。 | 

如 果 人 体 不 进行 体力 活动 和 脑力 活动 ,只 维持 清 
醒 状 态 ,在 单位 时 间 内 生命 活动 所 需要 的 最 低 的 能 量 
称 为 基础 代谢 率 ( basal metabolic rate,BMR ) 。 这 些 能 
量 绝 大 部 分 用 于 维持 心脏 、 肝 、 肾 、 脑 等 内 脏 器 官 的 活 
动 。 同 一 个 人 的 基础 代谢 率 是 相当 稳定 的 ,即使 在 不 
同 的 日 子 测定 也 是 一 样 。 

根据 严格 的 实验 测定 ,人 和 动物 的 生命 活动 服从 
能 量 守恒 定律 。 人 体 活 动 时 消耗 了 营养 物质 ,释放 了 
其 中 的 能 量 , 用 于 做 功 、 维 持 体温 等 。 人 体 还 可 能 将 一 
部 分 营养 物质 (包括 其 中 的 能 量 ) 贮 存在 体内 。 输 入 
的 能 量 等 于 输出 的 能 量 与 贮存 的 能 量 之 和 。 即 


7.1 营养 “10% 


能 量 输入 = 能 量 输出 + 能 量 贮存 





能 量 输入 = 输出 的 热能 + 所 做 的 功 + 能 量 贮存 

人 体 除 维持 体温 和 做 功 之 外 ,还 可 能 有 电能 或 其 
他 辐射 能 输出 ,不 过 数量 很 小 ,可 以 忽略 不 计 。 

如 果 能 量 输入 大 于 能 量 输出 , 则 能 量 贮 存 为 正 数 ， 
组 成 机 体 的 物质 增加 ,体重 增加 。 

如 果 在 禁 食 和 静 息 的 条 件 下 , 既 没 有 通过 吃食 物 
而 输入 能 量 ,也 没有 通过 做 功 输出 能 量 , 则 

能 量 输入 =0= 输 出 的 热能 + 能 量 贮存 

输出 的 热能 =- 能 量 贮存 
即 机 体 产生 的 热量 来 自 消 耗 体内 贮存 的 物质 ,体重 


7.1.4 糖 类 和 脂 质 都 是 构建 身体 所 必 
需 的 


糖 类 在 体内 是 能 量 的 主要 来 源 ,但 糖 类 也 是 构建 
细胞 必 不 可 少 的 成 分 。 在 细胞 膜 上 就 有 糖 蛋 白 ,起 着 
重要 的 作用 。 

扣 肪 是 食物 中 的 必需 成 分 。 如 果 食 物 中 没有 脂肪 
就 会 妨碍 生长 。 进 一 步 的 实验 发 现 丙 种 不 伯 和 脂肪 酸 
对 于 维持 动物 的 健康 是 必需 的 ,它们 是 亚 油 酸 (linoleic 


acid) 和 亚麻 油 酸 (linolenic acid)。 这 两 种 脂肪 酸 存在 
于 植物 中 ,但 在 动物 油脂 中 却 很 少 。 它 们 参与 免疫 过 


程 、 视 觉 功 能 ,细胞 膜 形 成 和 某 些 激素 的 生成 。 它 们 有 


促进 生长 .防止 皮炎 的 作用 。 

质 中 的 磷脂 、 胆 国 酵 是 细胞 膜 的 主要 成 分 ,在 生 
命 活 动 中 起 着 重要 作用 。 

脂肪 还 是 脂 溶性 维生素 的 来 源 ,排除 食物 中 的 脂 
肪 也 就 排除 了 脂 溶性 维生素 ,会 影响 身体 健康 。 


7.1.5 和 蛋白质 是 建造 和 修复 人 体 的 
原料 

如 前 所 述 ,我 们 需要 食物 不 仅 是 作为 能 量 的 来 源 ， 
而 且 还 作为 建造 和 修复 我 们 身体 的 原料 。 我 们 身体 的 
成 分 是 经 常 处 于 不 断 合成 和 分 解 的 稳定 状态 中 。 例 
如 , 占 血浆 中 和 蛋白质 45% 的 清 蛋白 大 约 每 天 更 新 3% ， 
而 纤维 蛋白 原 ( 一 种 在 血液 凝固 中 起 重要 作用 的 蛋白 
质 ) 每 天 更 新 25% ,小 肠 内 表皮 细胞 每 2 ~4 天 全 部 更 
新 一 遍 。 这 些 更 新 下 来 的 蛋白 质 、 氨 基 酸 大 部 分 转变 
成 尿素 分 子 从 尿 中 排出 体外 。 凌 便 中 也 有 些 含 氨 废 
物 , 一 部 分 是 来 自 食 物 ,一 部 分 来 自 消化 液 ,还 有 一 部 
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分 则 来 自 更 新 下 来 的 小 肠 内 表皮 细胞 。 充满 角 和 蛋白 的 
角质 细胞 也 不 断 地 从 皮肤 表面 脱落 、 损 耗 。 因 此 ,我 们 
必须 从 体外 摄取 蛋白 质 作 为 建造 和 修复 我 们 身体 的 

19 世纪 生物 学 家 就 已 发 现 ,作为 食物 的 成 分 , 蛋 
白质 可 以 说 是 最 重要 的 不 可 缺少 的 ,因为 我 们 的 身体 
可 以 利用 糖 制造 脂肪 ,或 利用 蛋白 质 、 脂 肪 制造 糖 ,但 
不 能 利用 糖 和 脂肪 制造 蛋白 质 。 我 们 必须 从 体外 获得 
蛋白 质 ， 也 就 是 说 我 们 的 食物 中 必须 包含 有 足够 的 蛋 
白质 。 

食物 中 缺少 蛋白 质 会 使 幼儿 .少年 生长 发 育 迟 组 、 
体重 过 轻 , 使 成 年 人 产生 疲乏 、 肌 肉 消瘦 、 贫 血 、 浮 肿 等 
症状 。 

究竟 每 人 每 天 需要 摄取 多 少 蛋 白质 呢 ? 

成 年 人 每 人 每 天 每 千克 体重 需要 0.67 ~1 g 蛋白 
质 。 而 1~3 岁 的 幼儿 每 人 每 天 每 千克 体重 需要 2 g 
蛋白 质 。 
40 ~60 g 和 蛋白质 ,相当 于 1 ~2 工 牛奶 中 的 蛋白 质 。 妇 
女 妊 娠 期 和 哺乳 期 每 天 需要 蛋白 质 的 量 分 别 增加 
30 g\20 go 


7.1.6 蛋白 质 中 的 9 种 氨基 酸 是 必需 的 
营养 素 


是 否 不 论 什么 来 源 的 蛋白 质 都 适合 维持 生命 的 需 
要 呢 ? 

19 世纪 人 们 发 现 ,并 不 是 所 有 的 蛋白 质 都 适宜 于 
维持 正常 的 生命 活动 。20 世纪 初 英国 土 普 金 斯 (下 
G. Hopskins) 等 只 用 玉米 蛋白 饲养 小 鼠 ,14 天 后 小 刀 
便 死 了 。 他 们 知道 这 种 蛋白 质 的 组 成 中 缺少 一 种 氨基 
酸 , 即 色 氨 酸 , 如 在 食物 中 加 上 这 种 色 氨 酸 ,动物 生存 
时 间 便 可 延长 一 倍 。 这 说 明 为 了 保证 动物 健康 的 生活 
不 只 是 需要 足够 数量 的 蛋白 质 ,而 蛋白 质 中 氨基 酸 的 
成 分 才 是 更 为 重要 的 因素 。 

20 世纪 30 年 代 ,罗斯 (W. C. Rose ) 用 组 成 蛋白 质 
的 某 几 种 氨基 酸 饲 养 大 鼠 , 大 鼠 活 的 时 间 不 长 。 但 用 
牛奶 蛋白 质 饲养 ,大 鼠 长 得 很 好 。 他 分 析 牛 奶 蛋 白质 
后 发 现 了 一 种 原来 不 知道 的 氨基 酸 , 即 苏 氨 酸 ,再 把 它 
加 到 原 用 的 几 种 氨基 酸 中 去 ,大 鼠 生 长 得 很 好 。 他 们 
再 用 减法 ,将 大 鼠 饲 料 中 的 氨基 酸 一 种 一 种 地 减 去 ,发 
现 对 大 鼠 来 说 , 几 十 种 氨基 酸 中 只 有 9 种 是 必需 的 。 

20 世纪 40 年 代 , 罗 斯 又 在 一 批 大 学 生 志愿 者 中 
进行 试验 ,发 现 只 要 食物 中 含有 8 种 氨基 酸 就 可 以 维 


一 个 中 等 身材 的 人 (体重 60 kg ) 每 天 需要 ， 


竺 身体 健康 。 这 8 种 氨基 酸 是 : 苏 揽 酸 , 闲 氮 本 蛋 氨 
酸 、 顷 氨 酸 、 苯 丙 氨 酸 、 色 氨 酸 、 亮 氨 酸 和 异 沈 氨 酸 。 这 
8 种 氨基 酸 是 人 体内 不 能 合成 的 , 称 为 必需 氨基 酸 (es- 
sential amino acid) 。 后 来 发 现 ,组 氨 酸 也 是 人 体 所 必 
需 的 。 食 物 中 有 了 这 9 种 氨基 酸 , 便 可 在 体内 合成 其 
他 的 氨基 酸 。 必 需 氨 基 酸 是 不 可 替代 的 ,每 一 种 都 有 
它 的 特殊 作用 ,人 缺 一 种 就 会 产生 严重 的 后 果 。 人 和 动 
物体 内 并 不 能 储存 氨基 酸 ,必需 氨基 酸 必 须 在 全 部 同 、 
时 存在 的 情况 下 才能 合成 蛋白 质 。 : 
不 含 全 部 必需 氨基 酸 的 蛋白 质 称 为 不 完全 蛋白 
质 , 含 全 部 必需 氨基 酸 的 蛋白 质 称 为 完全 蛋白 质 。 动 
物 蛋白 质 ( 除 明胶 蛋白 质 外 ) 含 全 部 必需 氨基 酸 ,营养 
价值 高 。 有 些 植物 蛋白 质 不 含 全 部 必需 氨基 酸 ,但 将 局 
几 种 植物 蛋白 质 混合 后 各 种 必需 氨基 酸 相互 补充 , 接 ， 
近 人 体 需 要 的 比值 ,提高 了 生物 学 价值 。 在 这 方面 我 
国民 间 有 丰富 的 经 验 , 例 如 ,在 玉米 面 中 加 豆 粉 ,用 两 
种 面 (玉米 和 小 麦 ) 做 食品 ,都 可 以 提高 生物 学 价值 。: 


7.1.7 ”维持 身体 健康 的 饮食 必须 包含 
多 种 维生素 


是 不 是 只 要 食物 中 含有 蛋白 质 \ 边 和 脂肪 就 可 以 ; 
维持 正常 健康 的 生活 呢 ? 

正确 的 答案 是 ; 否 。 维 持 正常 健康 的 生活 ,还 必 
有 维生素 (vitamin ) 和 矿物 质 ( mineral) 。 维 生 素 都 
一 些小 分 子 的 有 机 化 合 物 。 这 类 化 合 物 既 不 是 构成 
体 的 原料 ,也 不 是 提供 生命 活动 所 需 能 量 的 来 源 , 而 
身体 代谢 过 程 所 必需 的 物质 ;虽然 所 需 的 量 很 少 ( 
日 需要 量 以 毫克 或 微克 计 ) ,但 确 是 身体 自身 所 不 
制造 的 ,必须 从 食物 中 获得 。 在 过 去 几 十 年 中 对 维 
素 进行 了 大 量 的 研究 ,有 近 15 种 维生素 的 结构 式 
研究 清楚 。 它 们 并 没有 共同 的 结构 ,但 都 起 着 调节 
谢 过 程 的 作用 。 | 

维生素 可 以 区 分 为 两 类 :一 类 是 水 溶性 维生素 ， 
维生素 B, 、 维 生 素 B,( 核 黄 素 ) 、 维 生 素 B。( 吡 哆 醇 ) 
泛酸 ,生物 素 、 烟 酸 .叶酸 ,维生素 B,, 和 维生素 C; 另 
类 是 脂 溶性 维生素 ,有 维生素 A 维生素 D、 维 生 素 
和 维生素 K。 

人 类 认识 维生素 是 从 维生素 缺乏 症 开始 的 。 有 - 
种 严重 的 疾病 是 由 于 维生素 缺乏 所 引起 的 ,它们 是 
血 病 ( 缺 乏 维生素 C) 、 脚 气 病 (缺乏 维生素 B, )、 糙 ， 
病 ( 缺 乏 烟 酸 ) 、 恶 性 贫血 (缺乏 维生素 B,, ) 、 夜 言 
(缺乏 维生素 A) 和 侈 偿 病 (缺乏 维生素 D) ( 表 7- 
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缺乏 症 








表 7-2 维生素 
: 维生素 主要 来 源 功能 
(人) 灶 米 , 粗 面粉 豆 关 、 醉 母 . 干 果 、 丙 本 酸 脱 痢 栈 的 二 本 前 体 
坚果 .心肝 . 肾 , 瘦 猪肉 和 蛋 类 
二 B( 核 黄 素 ) 心肝、 肾 、 肉 、 蛋 , 奶 类 ,酵母 . 绿 。 辅酶 FAD 和 FMN 的 组 成 部 分 


”雪琴 (尼克 酸 、 尼 克 酰 胺 ) 


、 叶酸 


叶 蔬 菜豆 类 


瘦 肉 、 肝 、 肾 、 醇 母 . 花 生 、 豆 类 、 
全 麦 


叶 状 蔬菜 , 肝 、 睛 酵母 
-Bu( 销 胶 素 ) 肝 . 肾 、 肉 类 、 奶 、 蛋 、 鱼 、 贝 类 、 
豆 政 
C( 抗 坏 血 酸 ) 新 鲜 水 果 绿叶 蔬菜 番茄、 儿 儿 
桃 . 沙 订 、 酸 束 
A( 视 黄 醇 ) 蔬菜 水果 . 胡 葛 卜 .蛋黄 .鱼肝油 
Dp 蛋黄 . 奶 鱼肝油 
E 植物 油麦 芽 . 绿 色 蕊 菜 、 肉 、 蛋 等 
动物 性 和 植物 性 食物 
KX 绿色 蔬菜 


尼克 酰胺 是 辅酶 【 、 辅 酶 了 的 组 


成 部 分 

核酸 和 氨基 酸 代谢 的 辅酶 

促进 生长 以 及 红细胞 的 形成 , 维 
持 神 经 组 织 的 健康 。 以 辅酶 的 形 
式 发 挥 作用 

胶原 蛋白 合成 


视 紫红 质 主要 成 分 ,保持 上 皮 组 
织 健康 


促进 钙 的 吸收 和 人 骨骼 生长 
抗 氧 化 .防止 细胞 膜 损伤 


促进 血液 凝固 


脚气 病 .多 发 性 神经 炎 


口角 炎 、 舌 炎 、 险 缘 炎 
( 烂 眼 边 ) . 明 襄 炎 等 


糙 皮 病 ( 皮 炎 ,腹泻 、 抑 
郁 ) 


巨 幼 细胞 性 贫血 
恶性 贫血 


坏 血 病 ( 牙 眼 出 血 、 具 


松 、 贫 血 、 关 节 肿 痛 ) 
夜 盲 \ 上 皮 和 角质 化 


斧 偿 病 、 骨 质 玻 松 症 
肌肉 神经 功能 失常 、 贫 
血 . 雄 性 不 育 

出 血 , 血 凝 缓慢 


7.1.8 多 种 矿物 质 也 是 维持 身体 健康 
”所 必需 的 

19 世纪 末 人 们 就 已 认识 到 食物 的 不 可 燃烧 部 分 ， 
即 由 矿物 质 组 成 的 部 分 ,也 是 维持 生命 所 必需 的 。 然 
而 直到 近 几 十 年 这 种 成 分 的 重要 性 才 日 益 显 露出 来 。 
人 们 越 来 越 认识 到 体内 矿物 质 的 平衡 是 保持 健康 的 重 
要 因素 。 

组 成 人 体 的 元 素 有 40 余 种 ,其 中 碳 、 氢 、 氧 、 氮 占 
体重 量 的 96%% ,剩余 的 4% 的 体重 是 由 几 十 种 元 素 组 
成 的 。 这 些 元 素 中 有 21 种 以 上 是 人 体 所 必需 的 ,还 有 
， 其 他 的 若干 种 元 素 也 可 能 起 重要 的 作用 。 

所 谓 必需 的 矿物 质 就 是 那些 必须 由 饮食 供应 的 ， 
对 维持 生命 活动 促进 生长 和 生殖 有 重要 作用 的 无 机 
物 。 缺 了 这 些 矿 物质 ,人 体 的 正常 功能 就 会 受到 阻碍 、 
引起 疾病 。 

必需 的 矿物 质 中 所 含 的 元 素 又 可 分 为 常量 元 素 和 
微量 元 素 两 类 。 必 需 的 常量 元 素 为 钙 、 磷 、 钾 、 硫 、 钠 、 
氨 和 镁 。 必 有 需 的 微量 元 素 有 铁 、 锌 、 硒 、 锰 、 铜 、 碘 、 钥 、 
铬 \ 握 \ 硅 、 砚 , 镍 和 锡 等 。 


(1) 钙 钙 是 骨骼 和 牙齿 的 重要 成 分 ,磷酸 钙 占 
骨骼 的 一 半 。 钙 离子 维持 肌肉 和 神经 的 正常 兴奋 性 ， 
参与 凝血 反应 。 钙 离子 还 是 多 种 生理 反应 的 催化 剂 。 

体内 的 钙 与 食物 中 的 钙 处 在 不 断 的 更 新 之 中 ,上 骨 
骼 内 的 钙 每 年 大 约 更 新 1/5。 因 此 ,必须 从 食物 中 不 
断 地 摄 入 钙 。 乳 和 乳酪 含 钙 丰 富 , 又 容易 吸收 ,是 钙 的 
最 好 来 源 。 整 条 的 小 鱼 和 鱼 桨 、 饶 头 鱼 制 品 , 艺 麻 和 黄 
豆 及 豆 制品 也 是 钙 的 重要 来 源 。 如 前 所 述 , 钙 的 吸收 
还 必须 有 维生素 D 的 协助 ,如 果 体 内 缺乏 维生素 D, 即 
使 食物 中 含 钙 丰 富 也 不 能 被 吸收 。 

(2) 磷 ” 磷 约 占 人 体 体重 的 1%。 人 体 中 85% ~ 
90% 的 磷 以 磷酸 鲈 的 形式 沉积 于 骨骼 和 牙齿 中 。 其 余 
的 10% ~15% 的 磷 则 分 布 在 所 有 的 活 细胞 中 。 磷 是 一 
切 细胞 核 和 细胞 质 的 组 成 部 分 ,参与 细胞 的 多 项 功能 
活动 。 凡 是 蛋白 质 含量 丰富 的 食物 也 含 丰富 的 磷 。 

(3) 钠 ” 钠 和 钾 对 保持 细胞 和 细胞 外 液 之 间 的 电 
化 学 平衡 起 着 重要 的 作用 。 钾 还 参与 许多 酶 的 催化 
活动 。 

钠 与 氮 的 化 合 物 是 食盐 (NaCl) 。 盐 广泛 存在 于 
食物 之 中 ,因此 食物 中 没有 再 加 盐 的 必要 ,而 且 多 吃 盐 








对 身体 有 害 。 调 查 表明 食盐 摄 和 人 量 高 的 人 和 群 中 高 血 
压 \ 心 脏 病 发 病 率 也 高 。 每 天 人 均 食 盐 量 应 降 到 6 g， 
从 小 孩 开始 就 应 该 养 成 少 吃 赴 的 习惯 。 

(4) 碘 人 体 的 碘 含 量 极 少 ,大 约 是 体重 的 
”0.000 04% ,相当 于 铁 含量 的 1% 。70% ~80% 的 碘 集 
中 在 甲状 腺 中 。 碘 是 甲状 腺 分 泌 的 甲状 腺 素 的 重要 成 
分 。 甲 状 腺 素 促 进 婴 幼儿 的 生长 与 发 育 ,促进 成 年 人 
的 代谢 过 程 。 如 果 饮 食 中 碘 的 供应 不 足 ,成 年 人 便 会 
出 现 甲状 腺 肿 大 的 症状 (大 脖子 病 ) 。 孕 妇 缺 碘 , 所 生 
婴儿 的 身体 和 智力 的 发 育 都 会 受到 阻碍 ,如 果 不 及 时 
治疗 会 造成 终身 的 遗憾。 

海产 品 ,如 龙虾 ,小 虾 .海鱼 海带 等 是 碘 最 丰富 的 
来 源 。 我 国政 府 规定 在 食盐 中 加 碘 ,以 保证 全 体 居 民 
有 充分 的 碘 供 应 ,防止 碘 缺 乏 症 。 但 食物 中 加 碘 过 多 
也 会 引起 碘 中 毒 ,近年 来 国内 已 经 发 生 过 这 类 事故 。 

(5) 所 ” 氟 是 一 种 必需 的 营养 素 。 微 量 的 氟 是 机 


体 正常 钙化 和 正常 生殖 活动 所 必需 的 ,但 摄 入 过 多 的 - 


氟 会 产生 毒害 。 有 些 地 区 由 于 土壤 、 饮 水、 食物 中 含 氛 
量 过 高 ,会 引发 地 方 性 气 病 。 我 国有 20 多 个 省 、 区 中 
都 有 这 种 高 气 地 区 。 Ss 


7.1.9 营养 过 剩 (过 度 肥胖 ) 是 现在 ， 


常见 的 病态 


过 度 肥胖 (obesity) ,又 称 肥 胖 症 ,是 身体 过 度 蓄积 
脂肪 的 一 种 病态 ,一 个 人 的 体重 超过 正常 10% 还 不 能 
算是 过 度 肥胖 。 体 重 超过 标准 20% 以 上 才 算 是 过 度 
肥胖 。 近 30 多 年 来 我 国 居民 的 生活 水 平日 益 提 高 ,过 
度 肥 胖 者 逐渐 增多 。 过 度 肥胖 往往 是 生活 方式 .生活 
习惯 造成 的 。 在 生活 水 平 较 高 的 人 群 中 ,由 于 食用 过 


多 的 高 热量 食物 和 饮料 ,同时 日 常 体力 活动 又 少 ,所 摄 


入 食物 含有 的 能 量 大 大 超过 了 人 体 对 能 量 的 需要 。 脂 
肪 便 在 体内 贮存 下 来 ,体重 逐渐 增加 ,直到 出 现 不 同 程 
度 的 肥胖 。 从 医学 观点 看 来 ,过 度 肥胖 是 一 个 严重 的 
问题 。 过 度 肥胖 者 较 易 患 动脉 硬化 、 高 血压 、 冠 状 动脉 

现在 常用 身体 质量 指数 (body mass index , BMI) 来 
衡量 身体 肥胖 的 程度 。BMI 是 一 个 与 体内 脂肪 总 量 密 
切 相关 的 指标 。 计 算 BMI 的 公式 为 体重 (kg)/[ 身 高 
(m)?]。BMI 在 18.5 ~ 24.9 之 间 为 健康 ,大 于 25 但 
小 于 30 为 体重 超标 ,等 于 或 大 于 30 为 肥胖 。 

目前 并 没有 立竿见影 的 魔术 般 的 减肥 方法 。 一 些 
减肥 药 的 长 远 效果 也 是 很 可 疑 的 。 唯 一 合理 有 效 的 减 


肥 办 法 就 是 减少 摄 入 的 能 量 和 增加 体育 活动 以 提高 代 
谢 率 。 这 一 处 方 强调 了 常常 被 忽略 的 事实 ,就 是 能 量 
平衡 方程 既 包 括 能 量 的 输入 ,也 包含 能 量 的 输出 。 因 
此 ,减肥 应 在 饮食 和 运动 两 方面 都 作出 正确 的 改变 ,并 
养 成 良好 的 生活 习惯, 终身 坚持 下 去 。 
此 外 ,还 应 该 指出 ,有 些 人 为 了 追求 菌 条 的 体形 育 。 
目 节 食 以 致 营养 不 良 影响 身体 健康 ,个 别人 甚至 出 现 
精神 性 厌食 症 ,后 果 严重 。 ， 


7.1.10 我 国 居民 的 膳食 原则 


“在 某 些 西方 国家 中 , 过 去 曾 长 时 间 流 行 所 谓 的 
“三 高 "( 高 热量 ,高 脂肪 、 高 蛋白 质 ) 腾 食 结构 。 由 于 4 
过 量 援 信 热量、 脂肪 和 蛋白 质 ,加 之 又 缺少 运动 ,结果 ;， 
营养 过 剩 , 导 致 “文明 病 ” 流行 。 高 血压 、 肥 胖 病 、 冠 心 光 
病 、 糖 尿 病 等 非 传 染病 发 病 率 升 高 ,这 种 趋势 到 20 世 
纪 60 年 代 中 期 才 引 起 严重 的 关注 。 现 在 他 们 的 饮 
观念 已 发 生 很 大 的 变化 ,在 营养 上 强调 多 样 .平衡 和 
度 。 他 们 的 膳食 原则 是 :多 样 化 ; 少 吃 脂肪 ,特别 是 
和 脂肪 和 胆固醇 高 的 食品 ; 吃 适量 的 含 纤维 和 淀粉 
食品 ; 少 吃 糖 和 盐 ;保持 理想 的 体重 等 。 

我 国 是 一 个 发 展 中 国家 ,过 去 长 时 间 处 于 短缺 经 
的 状态 ,食品 供应 不 充足 不 丰富 。 近 30 年 来 我 国 的 经 
有 了 很 大 的 发 展 ,食品 供应 丰富 充足 ,改变 了 过 去 短缺 
状态 。 在 这 种 情况 下 我 们 应 该 确立 什么 样 的 腾 食 结构 
成 了 一 个 亟待 解决 的 问题 。 有 些 人 党 得 过 去 太 穷 了 ， 
在 该 吃 好 喝 好 啦 ,自觉 不 自觉 地 走 上 “三 高 ”的 道路 , 重 
别人 正在 改正 的 错误 。 我 们 应 该 吸收 他 人 的 经 验 与 
训 ,根据 我 国 的 国情 确立 我 们 自己 的 腾 食 结构 。 “~ 

中 国营 养 学 会 的 专家 们 根据 营养 学 原则 , 结 
情 制定 了 《中 国 居民 腾 食 指南 》(1997 年 4 月 ) (以 
简称 (指南 )) ,2007 年 12 月 又 作 了 修订 。 修 订 后 《 
南 ) 的 原则 有 10 条 : 

(1) 食物 多 样 ,谷类 为 主 ,粗细 搭配 ; 

(2) 多 吃 蔬 菜 、 水 果 和 慕 类 ; 

(3) 每 天 吃 奶 类 、 豆 类 或 其 制品 ; 

(4) 常 吃 适量 的 鱼 、 禽 、 蛋 和 瘦 肉 ; 

(5) 减少 训 调 油 用 量 , 吃 清淡 少 盐 腾 食 ; 

(6) 食 不 过 量 , 天 天 运动 ,保持 健康 体重 ; 

(7) 三 餐 分 配 要 合理 ,零食 要 适当 ; 

(8) 每 天 足 量 饮水 ,合理 选择 饮料 ; 

(9) 如 饮酒 应 限量 ; 

(10) 吃 新 鲜 清洁 的 食物 。 



















《指南 ) 还 根据 这 些 原则 列 出 每 天 应 吃 各 类 食物 
的 重量 以 宝塔 式 的 图 表 直 观 地 表现 出 来 ,名 为 “平衡 
戎 食 宝塔 "( 见 章 首 插图 及 彩 图 ) 。 





动物 依靠 摄食 植物 或 动物 为 生 。 这 些 植物 性 或 
动物 性 食物 都 是 由 复杂 的 有 机 大 分 子 如 蛋白 质 、 脂 
肪 、 糖 等 构成 的 ,必须 分 解 成 简单 的 小 分 子 才能 进入 
动物 体 的 细胞 。 把 摄 入 的 食物 经 过 机 械 作 用 粉碎 和 
”化 学 作用 分 解 ,最 后 成 为 简单 的 小 分 子 化 合 物 的 过 
程 称 为 消化 (digestion) 。 简 单 的 小 分 子 穿 过 细胞 膜 
进入 细胞 内 的 过 程 称 为 吸收 ( absorption) 。 先 分 析 单 
细胞 的 原生 动物 的 摄食 过 程 (图 7.2) 。 草 履 虫口 沟 
中 纤毛 摆动 将 食物 颗粒 送 进 胞 咽 ,逐步 形成 食物 泡 ， 
”食物 泡 随 着 胞 质 环流 在 细胞 内 移动 。 细 胞 向 食物 泡 
分 泌 分 解 食物 的 酶 ,将 食物 分 解 为 可 透 过 食物 泡 周 
围 的 膜 的 简单 分 子 , 这 些 分 子 穿 过 膜 进 入 细胞 质 内 
供 细胞 新 陈 代谢 之 用 ,不 能 利用 的 残渣 被 排出 细胞 
之 外 。 这 样 ,整个 摄食 过 程 ,包括 摄 入 、 消 化 、 吸 收 和 
排出 都 是 在 一 个 细胞 内 进行 的 。 这 种 消化 食物 的 过 
程 叫做 胞 内 消化 (intracellular digestion ) , 单 细胞 的 原 
生动 物 都 进行 胞 内 消化 。 

”多 细胞 的 动物 逐步 形成 了 消化 腔 或 消化 管 , 食 
物 的 消化 过 程 是 在 细胞 外 的 消化 腔 或 消化 管 中 进 


食物 泡 


食物 泡 形成 





图 7.2 草 屡 虫 的 胞 内 消化 ( 仿 Campbel 等 ,1999) 





行 的 , 称 为 胞 外 消化 (extracellular digestion) 。 例 如 ， 
腔 肠 动物 (水 蝙 ) 在 体内 形成 一 个 消化 腔 。 食 物 被 
触手 送 进 腔 内 , 腔 壁 上 的 腺 细胞 向 腔 内 分 泌 消 化 
酶 ,分 解 食物 。 被 消化 了 的 食物 成 分 穿 过 细胞 膜 进 
人 和信 腔 壁 上 的 细胞 ,未 被 吸收 的 残 湘 从 开口 处 排出 消 
化 腔 。 腔 肠 动物 的 细胞 外 消化 并 不 完全 , 腔 壁 上 的 
一 些 细胞 还 能 伸 出 伪 足 吞 入 食物 碎片 进行 胞 内 消 
化 (图 7.3)。 





图 7.3 水 蚊 的 胞 外 消化 ( 仿 Campbell 等 ,1996) . 


胞 外 消化 的 出 现 对 动物 有 重要 的 意义 。 因 为 依靠 
胞 内 消化 ,动物 只 能 摄取 细胞 所 能 吞噬 的 小 颗粒 食物 ， 
对 于 大 块 食物 则 无 能 为 力 。 胞 外 消化 的 出 现 突 破 了 这 
种 限制 ,使 动物 可 以 利用 的 食物 大 为 增加 ,有 利于 动物 
的 生存 和 发 展 。 





7.3.1 消化 从 口腔 开始 


人 的 消化 系统 包括 口腔 (oral cavity )、 咽 (phar- 
ynx) 、 食 管 (esophagus)、 胃 (stomach)、 小 肠 (small in- 


testine) 、 大 肠 (large intestine ) 及 直肠 (rectim ) 等 部 分 





2 7 营养 与 消化 

(图 7.4)。 消 化 系统 实质 上 是 从 口 (mouth ) 到 肛门 
(anus) 的 一 条 管道 。 食 物 进 入 消化 系统 后 被 管道 的 运 
动 所 推动 ,在 移动 中 逐步 被 分 割 、 分 解 直 到 成 为 简单 的 
小 分 子 , 穿 过 细胞 膜 进 入 细胞 ,再 被 运送 到 全 身 。 


胃 
幽门 gi 
巾 门 括 





图 7.4 人 体 的 消化 系统 


食物 进入 口腔 后 ,由 于 上 下 颌 不 停 的 咀嚼 活动 将 
食物 嚼 碎 ,3 对 唾液 腺 (腮腺 、 舌 下 腺 、 颌 下 腺 ) 的 唾液 
源源 不 断 地 流入 口腔 ,与 食物 混合 形成 食 糜 。 最 后 这 
团 食 糜 被 吞咽 下 去 ,经 过 食管 进入 胃 内 。 

在 口腔 内 主要 是 进行 机 械 性 的 消化 ,食物 被 分 
制 研 碎 , 掺 进 唾 液 。 唾 液 中 的 消化 酶 (唾液 淀粉 酶 ) 
可 以 分 解 淀粉 成 麦芽 糖 。 但 往往 由 于 食物 在 口腔 中 
停留 时 间 不 长 便 被 吞咽 下 去 ,唾液 淀粉 酶 在 口腔 中 
没有 发 挥 作用 。 只 有 和 较 长 时 间 在 口腔 中 咀嚼 的 情况 
下 , 含 淀粉 的 食物 才 会 被 分 解 成 麦芽 糖 ,使 人 感到 有 
些 甜 味 。 
食物 在 口腔 中 引起 的 咀嚼 和 吞咽 ,实际 上 不 全 是 
随意 活动 , 诊 是 由 神经 系统 控制 的 反射 活动 。 因 为 食 
物 进 人 口腔 后 进行 咀嚼 时 ,这 种 上 下 颌 的 咬合 与 舌头 





将 食物 翻动 的 运动 配合 密切 ,并 不 需要 有 意识 的 指挥 。 
一 般 情况 下 也 不 会 出 现 牙 齿 咬 着 舌头 的 “事故 ”。 这 
是 由 神经 系统 控制 的 反射 活动 。 

反射 (reflex) 是 动物 体 通 过 神经 系统 的 活动 对 一 
定 的 刺激 的 规律 性 反应 。 它 是 神经 系统 最 基本 的 活动 “ 
形式 。 反 射 要 通过 一 定 的 神经 结构 来 进行 。 这 种 神经 … 
结构 称 为 反射 弧 。 它 包括 感受 器 .传人 途径 、 神 经 中 
枢 、 传 出 途径 和 效应 器 5 个 环节 。 
7.3.2 食物 通道 与 呼吸 通道 在 咽 部 

交叉 

香 咽 活动 也 是 一 种 反射 。 将 食物 知人 食管 是 
种 很 复杂 的 活动 。 因 为 人 的 咽 部 相当 于 一 个 十 字 
口 , 上 部 有 两 条 对 外 的 通道 :一 条 是 经 过 口腔 的 
道 , 另 一 条 是 通过 鼻腔 的 通道 ;而 对 下 也 有 两 条 和 
道 :一 条 通 向 气管 和 肺 , 另 一 条 则 通 向 食管 和 轩 。 有 
咽 时 必须 封闭 通 向 鼻腔 和 气管 的 通道 ,将 口腔 中 有 
食 团 挤 和 食管 (图 7.5) 。 这 也 是 一 种 复杂 的 反射 
动 。 因 为 吞咽 活动 需要 一 系列 的 肌肉 有 秩序 地 相 4 
收缩 才能 完成 。 如 果 在 吞咽 时 还 在 说 话 , 声 门 打 # 
通气 ,就 有 可 能 将 食物 挤 人 气管 或 鼻腔 。 也 许 
会 说 吞咽 是 一 种 随意 活动 ,因为 我 想 知 东西 的 
就 可 以 香 咽 下 去 。 实 际 上 吞咽 的 发 动 是 随意 的 
是 当 舌 头 将 食物 送 到 咽 部 以 后 ,食物 在 咽 部 刺 交 
关 的 感受 器 引发 一 连 串 的 反射 活动 ,直至 将 食 
人 食管 ,这 便 不 是 随意 活动 了 。 
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图 7.5 吞 啊 时 食物 经 过 咽 和 食管 上 段 的 图 解 ( 仿 Thews 


.3.3 食管 蠕动 将 食物 挤 入 胃 


:口腔 中 的 食 团 经 过 吞咽 活动 被 挤 进 食管 , 便 会 引 
“起 食管 的 一 种 有 特点 的 运动 , 即 蝠 动 (peristalsis)。 师 
。 动 是 食管 出 现 的 一 种 收缩 波 , 沿 食管 从 口腔 向 胃 
玉 (图 6.8) 的 方向 移动 。 这 种 收缩 波 将 食管 中 的 食 团 向 
“ 骨 的 方向 推移 (图 7.6) 。 蠕 动 这 种 形式 的 运动 不 只 在 
二 食管 上 出 现 , 骨 、 小 肠 、 大 肠 都 有 这 种 形式 的 运动 ,不 但 
。 消化 管道 存在 这 种 形式 的 运动 ,还 有 一 些 肌 肉 组 成 的 
:中空 管道 也 有 这 种 形式 的 运动 ,如 子宫 。 从 口腔 中 知 
” 瑚 的 食 团 只 需 8 ~ 9 s 就 可 经 过 食管 到 达 胃 内 。 














图 7.6 食管 的 蠕动 ( 仿 Eckert,1983) 


7.3.4 胃 贮 存 食物 并 消化 一 部 分 食物 


在 口腔 中 经 过 咀嚼 , 混 有 唾液 的 食 团 经 过 很 短 
. 的 时 间 就 被 送 入 骨 中 。 刚 进入 胃 腔 的 食 团 基本 上 是 
一 层 一 层 地 堆 释 在 胃 中 ,没有 与 胃液 混合 。 因 此 ,在 
口腔 中 来 不 及 发 挥 作用 的 唾液 淀粉 酶 便 在 胃 中 继续 
发 挥 作用 ,将 淀粉 分 解 成 双 糖 (麦芽 糖 )。 直 到 胃液 
与 食 团 混合 成 为 食 麻 后 ,唾液 淀粉 酶 因 pH 偏 低 而 失 
活 ( 它 只 在 中 性 和 微 碱 性 的 环境 中 发 挥 促进 淀粉 分 
解 的 作用 ) 。 大 约 有 70% 的 淀粉 是 在 胃 中 被 唾液 淀 
粉 酶 所 分 解 的 。 

食物 进入 胃 中 ,使 胃 腔 由 空 胃 时 的 50 ~60 mL 的 容 
积 扩张 到 几 千 毫升 的 容积 。 胃 的 扩张 刺激 了 骨 体 中 的 
感受 器 ,促使 骨 的 蠕动 增强 。 骨 的 蜡 动 波 从 骨 体 向 下 推 
移 , 越 来 越 强 ,到 幽门 部 形成 最 强 的 收缩 (图 7.7)。 

食物 的 刺激 还 促进 黏膜 中 的 腺 体 分 泌 胃 液 进入 骨 
腔 。 胃 腺 中 的 壁 细胞 向 胃 腔 中 分 泌 HCL ,而 另 一 种 分 
小 细胞 即 主 细胞 , 则 向 胃 腔 中 分 泌 胃 人 蛋白 酶 原 。 胃 蛋 
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图 7.7 骨 的 蜡 动 ( 念 Luciano ,1978) 
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白 酶 原 经 胃液 中 的 HCL 的 激活 变 成 胃 和 蛋白 酶 , 便 可 将 
蛋白 质 分 解 成 多 肽 。 1 

由 于 骨 的 蠕动 波 向 幽门 推进 时 幽门 同时 缩小 ,所 
以 每 一 个 蠕动 波 只 能 将 几 毫升 的 食 廉 挤 过 幽门 进入 十 
二 指 肠 , 大 部 分 的 食 糜 仍 被 挤 回 胃 窦 。 这 样 每 次 骨 的 
蜂 动 只 能 将 几 毫 升 的 食 廉 挤 人 十 二 指 肠 ,使 食 糜 能 在 
小 跌 中 被 充分 消化 。 食 物 在 胃 内 停留 的 时 间 为 3 ~ 
4 h。 如 果 没 有 胃 的 存储 食物 并 控制 食 糜 进 入 小 肠 的 
速率 ,那么 大 量 食物 将 快速 通过 小 肠 ,不 能 被 小 肠 充 分 
消化 和 吸收 ,就 会 产生 营养 不 良 的 后 果 。 全 胃 切 除 和 
大 部 分 轩 切 除 的 人 往往 变 得 消瘦 ,就 是 失去 了 胃 调 节 
食 糜 进入 十 二 指 肠 速率 的 功能 所 引起 的 后 果 。 

胃 还 有 另 一 个 重要 作用 , 即 分 泌 内 因子 。 内 因子 
是 胃 黏 膜 壁 细 胞 分 刻 的 。 缺 少 内 因子 ,维生素 B, 便 不 
能 被 吸收 ,而 维生素 Ba 对 红细胞 的 形成 是 必需 的 。 它 
可 在 肝 中 大 量 贮存 。 因 此 切除 胃 的 人 在 短期 内 不 会 出 
现 恶 性 贫血 症 ,但 会 在 手术 几 年 之 后 出 现 此 病 。 

哪些 物质 在 胃 内 被 吸收 呢 ? 

蛋白 质 被 胃 和 蛋白酶 分 解 的 产物 多 肽 和 唾液 淀粉 酶 
分 解 淀粉 产生 的 双 糖 都 不 能 被 胃 吸 收 。 但 胃 能 吸收 酒 
精 。 空 腹 时 饮酒 ,酒精 很 容易 被 胃 吸 收 , 进 入 血液 循 
环 。 因 此 空腹 饮酒 容易 醉 。 
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7.3.5 消化 性 溃疡 是 由 幽门 螺杆 菌 引 
起 的 


消化 性 溃疡 ( peptie ulcer) 包括 胃 溃 疡 和 十 二 指 
肠 演 疡 ,是 一 种 常见 的 慢性 消化 系统 疾病 。 最 易 发 
生 的 部 位 为 十 二 指 肠 前 几 厘 米 处 , 胃 罕 部 沿 胃 小 次 
处 也 常 发 生 , 食 管 下 端 也 时 有 发 生 。 近 一 个 世纪 以 
来 医学 界 认为 它 是 由 胃液 的 消化 作用 而 引起 的 黏膜 
损伤 。 它 的 根源 是 骨 液 分 泌 过 多 ,超过 了 角 分 泌 的 
黏液 对 骨 的 保护 程度 以 及 十 二 指 肠 液 中 和 胃酸 的 
能 力 。 


1979 年 6 月 ,澳大利亚 病理 学 家 沃 伦 (John Rob- 


in Waren,1937 一 “) 偶 然 从 一 位 慢性 胃炎 患者 的 胃 
赛 黏 膜 切片 中 发 现 了 一 种 螺旋 形 细 菌 新 种 。 他 认为 
这 种 细菌 很 可 能 与 胃炎 有 关 。1981 年 ,年 轻 医 生 马 
歇 尔 (Barmry James Marshall,1951 一 ) 和 沃 伦 合作 和 研 
究 , 他 们 从 100 位 同类 患者 的 胃 黏 膜 切 片 中 发 现 
58 位 有 这 种 新 细菌 , 即 现 称 的 幽门 螺杆 菌 。 不 过 当 
时 一 般 认 为 胃 内 环境 不 适合 细菌 生长 ,医学 界 人 士 
大 多 不 接受 沃 伦 和 马 软 尔 提 出 的 幽门 螺杆 菌 引起 省 
疡 的 观点 。 

近 几 年 来 国际 医药 界 对 幽门 螺杆 菌 进行 了 大 量 
的 研究 ,高 度 评价 马 软 尔 等 的 重要 发 现 ,明确 了 幽门 
螺杆 菌 的 感染 与 消化 性 溃疡 密切 相关 ,从 而 把 治疗 
溃疡 病 的 战略 由 制 酸 转变 为 根除 幽门 螺杆 菌 的 感 
业 。2005 年 马 软 尔 与 沃 伦 获 诺 贝 尔 医 学 或 生理 
学 奖 。 
7.3.6 小 肠 是 消化 食物 与 吸收 营养 素 
的 主要 器 官 


小 肠 长 约 5 ~7 m, 分 为 十 二 指 肠 、 空 肠 、 回 肠 三 部 
分 。 十 二 指 肠 最 短 , 只 有 20 ~25 cm ,空肠 和 回肠 分 别 
约 占 全 长 的 2/5 和 3/5。 小 肠 是 很 重要 的 消化 吸收 
器 官 。 

1. 胰 、 肝 都 向 小 肠 分 泌 消 化 液 

-酸性 食 廉 从 幽门 进入 十 二 指 肠 就 会 刺激 肠 黏膜 ， 
引起 胰腺 (pancreas) 分 沁 大 量 的 胰 液 。 胰 液 含有 碳酸 
氢 盐 ,进入 小 肠 后 中 和 来 自 胃 液 的 盐酸 ,使 小 肠 内 的 环 
境 变 为 碱 性 ,便于 各 种 胰 消 化 酶 发 挥 作用 。 

胰 液 含有 多 种 消化 酶 , 几 种 主要 的 营养 素 都 在 胰 
消化 酶 的 作用 下 分 解 ( 表 7-3)。 肝 (liver) 分 泌 的 胆汁 
(bile) 中 的 胆 盐 参与 脂肪 的 水 解 。 


表 7-3 胰 消 化 酶 的 作用 
















消化 酶 营养 素 分 解 产物 

虚 淀粉 酶 ”淀粉 麦芽 糖 \ 糊 精 

贱 脂 肪 酶 脂肪 脂肪 酸 、 甘 油 

胰 蛋 白 酶 蛋白 质 、 多 肽 小 肽 .氨基酸 
胰 DNA 酶 . 胰 RNA 酶 DNA、RNA 核 苷 酸 | 
胆固醇 酯 .磷脂 ”胆固醇 .脂肪 酸 


胆固醇 酶 磷脂 酶 


”2. 小 肠 的 多 种 运动 形式 有 利于 食物 的 消化 与 吸收 
小 肠 特有 一 种 混合 性 运动 , 称 为 分 节 运 动 (se 
mentation) 。 分 节 运 动 是 在 同一 时 间 内 肠管 的 多 处 
行 肌 收缩 ,将 肠管 中 的 食 廉 分 成 许多 小 段 。 接 着 , 原 
收缩 处 的 环行 肌 和 舒张 ,而 原本 舒张 处 的 环行 肌 收缩 ， 
将 食 麻 分 成 另 一 些小 段 。 如 此 反复 进行 ,使 食 廉 与 
化 液 充分 混合 ,与 肠 壁 广泛 接触 ,有 利于 食物 的 消化 
吸收 (图 7.8)。 





图 7.8 小 肠 的 分 节 运 动 ( 仿 Luciano,1978) 


小 肠 也 有 蠕动 蠕动 波 推动 食 糜 经 过 小 肠 。 婚 列 叶 
波 以 0.5 ~2.0 cm/s 的 速度 向 肛门 端 行进 ,一 般 
蠕动 波 行进 几 厘米 便 消失 了 。 因 此 , 食 糜 在 小 肠 中 
动 缓慢 ,平均 每 分 钟 只 有 1 cm。 食 糜 从 幽门 到 大 肠 1 
要 几 个 小 时 。 小 肠 的 蠕动 波 不 仅 将 食 糜 推 向 大 肠 
目 使 食 糜 充 分 与 小 肠 黏膜 接触 ,有 利于 营养 素 的 消 
吸收 。 此 外 ,还 有 一 种 行进 速度 很 快 , 行 进 距离 较 
蠕动 , 称 为 蠕动 冲 。 小 肠 黏膜 在 受到 微生物 和 化 





质 的 强烈 刺激 时 常会 引起 蠕动 冲 。 它 可 以 快速 地 将 有 
”刺激 性 的 物质 排出 小 肠 。 

3. 小 肠 具 有 的 特殊 结构 有 利于 吸收 营养 素 

小 肠 是 消化 管 中 担 负 着 营养 素 主要 吸收 任务 
的 器 官 。 适 应 于 它 的 功能 ,小 肠 在 结构 上 也 很 有 特 


” 色 。 小 肠 结 构 的 特点 是 通过 3 种 方式 增 大 吸收 的 


表面 积 :一 是 小 肠 黏膜 的 环行 皱 褐 ;二 是 黏膜 形成 
的 指 状 突起 , 称 为 绒毛 (vili) (图 7.9) ;三 是 绒毛 上 
”的 柱状 上 皮 细 网 面向 肠 腔 的 一 端 细胞 膜 突起 ,形成 
”很 多 的 微 绕 毛 (microvilli) (图 7.10)。 这 3 种 结构 
使 小 肠 的 吸收 表面 积 比 小 肠管 的 内 表面 增 大 
600 信 。 
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图 7.9 小 肠 的 结构 ( 仿 Moog,1981) 





细胞 间隙 


图 7.10 小 肠 柱状 上 皮 细 胞 的 微 绒毛 ( 仿 Moog,1981) 


4. 各 种 食物 的 消化 和 了 吸 收 

食物 中 的 多 糖 和 双 糖 被 胰 淀 粉 酶 水 解 成 为 单 糖 ， 
在 小 肠 条 腊 上 皮 细胞 的 微 绽 毛 上 被 吸收 。 单 禄 分 子 依 
靠 微 绒毛 膜 上 的 载体 主动 转运 进入 上 皮 细胞 。 

食物 中 的 蛋白 质 基本 上 是 在 骨 和 小 肠 上 段 被 消化 
的 。 胃 蛋白 酶 将 蛋白 质 分 解 为 肘 \ 胞 和 大 分 子 多 肽 。 
在 小 肠 中 胰 蛋 白 酶 . 胰 凝 乳 蛋白 酶 ( 麻 蛋 白 酶 ) .次 及 
酶 的 催化 之 下 ,蛋白质 进 一 步 分 解 ,产生 小 分 子 多 肽 和 
少量 氨基 酸 ,最 后 小 分 子 多 肘 被 小 肠 上 皮 细胞 分 小 的 
肽 酶 分 解 成 氨基 酸 。 氨 基 酸 也 是 在 小 肠 中 由 黏膜 上 皮 
细胞 微 绒毛 上 的 载体 主动 转运 进入 上 皮 细胞 的 。 

食物 中 的 脂肪 主要 是 在 小 肠 经 胰 脂 肪 酶 的 作用 而 
水 解 的 。 脂 肪 消化 的 第 一 步 是 在 胆汁 中 的 胆 盐 作用 下 
降低 脂肪 的 表面 张力 ,再 经 肠管 的 分 节 运 动 和 贱 动 将 
脂肪 滴 分 散 成 微 滴 。 这 样 极 大 地 增加 了 脂肪 的 总 表面 
积 ,使 胰 脂 肪 酶 能 够 充分 发 挥 分 解 作用 ,将 脂肪 分 解 为 
外 肪 酸 和 甘油 。 脂 肪 酸 和 单 本 甘油 酯 易 深 于 上 皮 细胞 
微 绒 毛 的 脂 质 双 分 子 层 并 扩散 到 细胞 内 。 因 此 , 脂 质 
消化 分 解 的 最 终 产物 是 通过 扩散 穿 过 细胞 膜 的 。 

水 的 吸收 是 被 动 的 渗透 过 程 。 如 果 肠 腔 中 的 溶液 
是 低 渗透 压 的 溢 液 , 则 其 中 的 水 被 迅速 吸收 。 如 果 肠 
腔 中 的 溶液 是 高 渗透 压 溶液 , 则 水 分 子 会 由 肠 避 向 肠 
辽 中 转移 。 当 肠 腔 中 食 廉 内 的 溶质 分 子 被 肠 壁 吸收 
后 , 肠 内 的 溶液 变 为 低 渗透 压 的 ,由 于 渗透 压 的 差别 ， 





清醒 7 背 养 与 消化 | 
使 水 向 肠 壁 扩散 。 因 此 水 在 肠管 中 是 伴随 着 溶质 的 被 
吸收 而 进入 人 体内 的 。 


7.3.7 大 肠 吸 收 水 和 各 种 电解 质 并 排 
出 姜 便 
小 肠 中 的 食 廉 经 过 消化 与 吸收 后 通过 回 育 关 进入 
大 肠 。 回 育 汰 的 主要 功能 是 防止 凑 从 结肠 反 流 人 小 
肠 。 如 图 7.11 所 示 , 突 出 于 盲肠 腔 的 回 盲 辩 的 构 型 完 
全 适应 这 一 功能 。 通 常 回 言 辩 能 抵抗 50 ~ 60 om 水 柱 
的 反 向 (从 盲肠 到 小 肠 ) 压 力 。 





图 7.11 回 盲 斩 的 构 型 ( 引 自 北京 师范 大 学 等 ,1981) 


大 肠 由 升 结肠 、 横 结肠 、 降 结肠 、 乙 状 结肠 和 直肠 
构成 。 结 肠 有 2 项 功能 :从 食 糜 中 吸收 水 和 各 种 电解 
质 ; 贮 存 类 便 物 质 ,直到 它们 被 排出 。 水 和 电解 质 的 吸 
收 主要 在 上 半 段 进行 ,结肠 的 下 半 段 的 主要 功能 是 贮 
存 。 在 结肠 的 上 半 段 生长 着 大 量 的 细菌 ,特别 是 大 肠 
杆菌 。 这 些 细 菌 可 产生 维生素 K、 维 生 素 B., 、 维 生 素 
B,( 硫 胺 素 ) 维生素 B,( 核 黄 素 ) 等 物质 以 及 气体 。 其 
中 以 维生素 K 特别 重要 ,因为 正常 食物 中 它 的 含量 较 
少 ,人 体 需 要 吸收 细菌 产生 的 维生素 K 以 维持 正常 的 
血液 凝固 。 

每 天 大 约 有 500 ~ 1 500 mL 的 液态 物质 从 小 肠 
进入 大 肠 。 水 和 电解 质 被 吸收 后 仅 剩 200 mL 的 物 
质 从 大 肠 排 出 。 正 常 排出 的 妆 便 中 水 分 约 占 3/4 , 固 
体 物质 约 占 1/4。 固 体 物质 中 约 70% 为 不 能 消化 的 
物质 以 及 消化 液 中 的 固体 成 分 ,如 脱落 的 上 皮 细 胞 
等 ; 约 30% 是 细菌 。 美 便 的 气味 主要 是 由 细菌 的 活 
动产 生 的 ,取决 于 结肠 中 的 细菌 种 类 和 所 食 的 食物 。 

大 肠 有 类 似 小 肠 分 节 运 动 的 混合 性 运动 ,不 过 
规模 更 大 些 ,使 大 肠 中 的 物质 充分 与 大 肠 黏膜 接触 ， 


i 
Ph | 


其 中 的 水 分 和 电解 质 逐 渐 被 吸收 。 


大 肠 还 有 一 种 集团 运动 (mass movement) 。 通 常 - 
在 横 结 肠 和 降 结肠 发 生 一 段 长 约 20 cm 的 收缩 。 在 这 


一 范围 内 将 类 便 压 缩 成 团 块 并 推 向 下 部 的 结肠 。 当 集 
团 运动 把 一 团 类 便 推 人 直肠 时 , 便 会 产生 要 排便 的 - 
感觉 。 
排便 也 是 一 种 反射 活动 。 当 直肠 受到 刺激 时 可 引 ; 
发 强烈 的 蠕动 波 ,促使 降 结 肠 、 乙 状 结肠 和 直肠 收缩 
肛门 外 括约肌 舒张 ,将 粪便 排出 。 


状 椎 动物 消化 系统 的 基本 结构 是 相似 的 。 但 由 
于 动物 的 食物 不 同 , 它 们 的 消化 系统 也 有 很 多 变异 
一 般 地 说 ,消化 系统 的 结构 与 功能 都 适应 于 动物 的 
食物 。 例 如 , 食 草 动物 的 消化 管 的 长 度 与 身体 体积 
的 比例 就 大 于 食肉 动物 的 比例 。 由 于 植物 性 食物 合 
有 纤维 素 构 成 的 细胞 壁 比 肉 类 食物 更 难 消化 , 食 草 
动物 的 消化 管 更 长 一 些 , 可 以 提供 更 长 的 消化 吸收 
的 时 间 和 更 大 的 吸收 营养 的 面积 。 即 使 在 同一 种 动 
物 , 在 它 的 食性 改变 后 消化 管 的 长 度 也 会 相应 地 或 
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变 。 青蛙 就 是 一 个 例证 。 青 蛙 在 出 时 时 期 主要 是 信 轩 


草 的 ,而 成 年 的 青蛙 则 是 杂食 性 的 。 同 时 消化 管 的 
长 度 与 身体 体积 的 比例 大 于 青蛙 消化 管 长 度 与 身 人 
体积 的 比例 。 这 是 由 于 当 晴 坚 向 成 体 转变 时 ， 身 人 


其 他 部 分 比 消化 管 生长 更 快 ,使 成 体 青蛙 的 消化 党 胃 


的 长 度 与 整个 身体 之 比 相 对 变 小 。 
哺乳 动物 不 能 消化 纤维 素 ,但 许多 食 草 哺乳 动 





办 胃 


皱 胃 
图 7.12 反刍 动物 的 胃 ( 仿 Raven,1999) 





菌 和 原生 动物 ,这 些微 生物 能 将 纤维 素 转化 为 单 糖 等 
营养 素 ,一 部 分 被 大 肠 和 盲肠 所 吸收 ,大 部 分 则 在 类 便 
中 流失 。 

哺乳 动物 中 的 一 部 分 食 草 动物 在 进化 过 程 中 出 现 
了 ”反刍 "功能 。 这 些 动物 属 偶蹄 目 反 刍 亚 目 , 包 括 长 
颈 鹿 、 谭 、 骆 驼 、 牛 绵羊 和 山羊 等 。 多 数 反刍 哺乳 动物 
(mminant mammals) 有 4 个 胃 , 即 瘤 骨 、 网 胃 、 辩 骨 利 
争 胃 (图 7.12)。 前 3 个 胃 不 分 泌 胃 液 , 只 有 争 胃 分 泌 





.米饭 中 含有 哪些 营养 素 ? 

. 馒头 中 合 有 哪些 营养 素 ? 
.蔬菜 中 含有 和 蛋白质 吗 ? 

. 什么 是 “三 高 "膳食 ,有 什么 危害 ? 


= 


结果 呢 ? 
7. 为 什么 胃液 不 消化 胃壁 自身 呢 ? 
8. 胃 在 消化 过 程 中 起 哪些 作用 ? 
9， 哪 些 营养 素 可 以 在 胃 内 吸收 ? 
10. 试 述 小 肠 在 消化 过 程 中 的 重要 作用 。 


思考 题 “于 


胃液 。 反 刍 动物 进食 快 , 短 时 间 内 采 食 大 量 草 葵 ,知人 
瘤 骨 。 休 息 时 再 将 这 些 未 经 充分 咀嚼 的 食物 经 食管 送 
回 口腔 ,仔细 咀嚼 后 再 知人 胃 内 。 瘤 骨 内 寄居 着 大 量 
的 细菌 和 原生 生物 。 这 些微 生物 可 以 分 解 纤维 素 为 单 
糖 。 这 些 经 过 微生物 分 解 的 食 糜 逐 步 进 入 斩 胃 和 统 
胃 , 由 反刍 动物 自身 的 消化 液 进行 消化 。 这 样 反刍 动 
物 可 以 比 非 反刍 动物 (如 象 . 马 ) 从 草料 中 获得 更 多 的 
营养 素 和 能 量 。 





. 为 了 身体 健康 ,在 膳食 方面 应 该 遵守 哪些 原则 ? 
. 什么 实验 可 以 证 明 人 从 口腔 香 咽 进食 管 的 食 团 是 由 于 食管 的 蠕动 向 胃 推 移 的 ,而 不 是 地 心 吸引 力 拉动 的 











8.1 人 和 和 动物 体内 含有 大 量 
的 水 

8.2 血液 的 结构 与 功能 

8.3 ”哺乳 动物 的 心脏 血管 系 
统 








的 疾病 之 一 。 





各 种 动物 体内 都 含有 大 量 的 水 。 读 过 《红楼 梦 》 
的 人 都 知道 慷 宝 玉 有 一 句 名 言 ;" 女 人 是 水 做 的 .其 
实 ,从 生理 学 看 来 ,男人 也 是 水 做 的 ,而 且 男 人 体内 的 
水 比 女人 的 还 要 多 一 些 。 成 年 男人 体内 含水 量 为 体重 
的 60% 左 右 ,成 年 女人 体内 含水 量 为 体重 的 50% 左 
右 。 人 体内 含水 最 多 的 时 期 是 出 生 时 ,出 生 一 天 的 新 


和 


肖 





血液 与 循环 


哈 维 (William Harvey ,1578 一 1657) 
英国 医生 ,于 1628 年 发 现 血 液 循环 ， 
成 为 实验 生物 学 的 开创 者 


血液 循环 ( circulation ) 是 指 血 注 在 全 身心 血管 系统 内 周而复始 地 循环 流 
动 。 血 液 只 有 在 全 身 循环 流动 才能 发 挥 它 的 运载 物质 并 把 全 身 各 部 分 紧密 地 
联系 在 一 起 的 作用 和 保卫 机 体 的 作用 。 因 此 ,血液 循环 是 机 体 最 重要 的 功能 之 
一 ,血液 循环 的 停止 就 是 死亡 的 先兆 。 心 血管 系统 的 疾病 是 危害 人 类 健康 最 大 


生 儿 含水 量 为 体重 的 79% 。 其 他 各 种 动物 体内 的 含 
水 量 也 很 高 。 水 对 人 和 动物 体 至 关 重要 ,没有 水 就 设 
有 生命 。 因 为 生命 活动 的 许多 反应 都 是 在 水 溶液 中 进 
行 的 。 

人 体内 的 水 大 多 是 包含 在 食物 和 饮料 中 通过 进 
食 、 饮 水 进入 身体 的 ,也 有 一 小 部 分 水 是 食物 在 体内 氧 
化 产生 的 。 成 年 人 每 天 平均 摄取 2 000 ~3 000 mL 的 
水 。 体 内 的 水 主要 通过 尿 排出 ,但 出 汗 与 呼 气 也 是 排 
出 的 途径 。 在 正常 情况 下 ,人 体 水 的 摄 入 量 与 排出 量 
是 相等 的 。 








; 体内 以 水 作为 基础 的 液体 称 为 体液 (body fluid)。 
” 体液 内 含有 各 种 对 身体 不 可 缺少 的 离子 和 化 合 物 以 及 
”代谢 产物 。 体 液 按 记 在 的 位 置 分 为 细胞 内 液 (intracel- 
2 Jular fluid ) 和 细胞 外 液 (extracellular fluid) 。 
细胞 内 液 是 指 细 胞 内 的 体液 , 约 占 体 重 的 40% 
: ( 男 ) 和 30%( 女 )。 细 胞 外 液 包 括 存在 于 组 织 间隙 中 
的 组 织 液 (interstitial fluid) 和 存在 于 血管 ,淋巴 管 等 管 
内 的 管内 液 即 血浆 (plasma) 和 淋巴 (lymph) 等 。 组 织 
。 液 约 占 体重 的 16% ,管内 液 约 占 体重 的 4% (图 8.1)。 





8.1 体液 的 分 布 ( 仿 Bell,1980) 


单 细胞 的 原生 动物 (如 变形 虫 ) 和 简单 的 多 细胞 
动物 (如 水 昕 ) 的 细胞 能 直接 与 外 部 环境 接触 ,所 需 的 
食物 和 氧 直接 取 自 外 部 环境 ,代谢 产生 的 废物 也 直接 
排 到 外 部 环境 中 去 。 但 复杂 得 多 的 多 细胞 动物 的 绝 大 
多数 细 胞 并 不 能 直接 与 外 部 环境 接触 ,它们 周围 的 环 
境 就 是 细胞 外 液 ,首先 是 组 织 液 。 组 织 液 充满 了 细胞 


与 细胞 之 间 的 间隙 ,又 称 细胞 间 液 。 细 胞 通过 细胞 膜 
直接 与 组 织 液 进行 物质 交换 ;而 另 一 方面 组 织 液 又 通 
过 毛细 血管 壁 与 血浆 进行 物质 交换 。 血 浆 在 全 身 血管 
中 不 断 流动 ,再 通过 胃 、 肠 、 肾 、 肺 和 皮肤 等 器 官 与 外 界 
进行 物质 交换 。 





8.2.1 ”血液 是 由 血细胞 最 浮 在 血浆 中 


构成 的 
血液 是 由 血浆 混 悬 着 血细胞 构成 的 , 它 起 着 多 方 
面 的 重要 作用 。 
人 和 高 等 动物 的 血液 存在 于 心血 管 系统 中 ,被 必 
脏 的 搏动 所 推动 ,不 断 地 在 体内 血管 系统 中 循环 流动 ， 


8.2 血液 的 结构 与 功能 _ 汪 和 


以 细胞 间 际 中 的 组 织 液 为 中 介 与 细胞 进行 物质 交换 。 
在 显微镜 下 可 以 看 到 均匀 的 血液 中 有 许多 细胞 ( 红 细 
胞 、 白 细胞 等 )。 通 过 离心 分 离 ,细胞 较 重 沉 到 下 部 , 血 
液 分 成 血浆 和 有 形成 分 (细胞 成 分 ) 两 部 分 。 

1， 血浆 

人 的 血浆 是 淡 黄 色 的 液体 , 约 占 血液 体积 的 53% 
( 男 ) 或 58% ( 女 ) ,其 中 水 分 约 占 92% ,还 有 溶 于 水 的 
晶体 物质 .胶体 物 质 等 。 血 浆 中 的 晶体 物质 主要 是 盐 
类 ,包括 氯 化 钠 、 氧 化 钾 、 碳 酸 氢 钠 、 碳 酸 氢 钾 、 磷 酸 氢 
二 钠 及 磷酸 二 氢 钠 等 。 在 体温 为 37 时 ,人 的 血浆 涂 
透 压 为 770 kPa, 即 7.6 个 大 气压 或 5 776 mmHg 
(1 mmHg=133.322 Pa,1mmH,O=9.806 65 Pa,1 大 气 
压 =101 325 Pa) 。 血 浆 渗 透 压 的 绝 大 部 分 来 自 溶解 于 
其 中 的 晶体 物质 ,特别 是 电解 质 。 由 血浆 中 晶体 物质 
形成 的 渗透 压 称 为 晶体 渗透 压 。 晶 体 物 质 比较 容易 通 
过 毛细 血管 壁 , 因 此 血浆 和 组 织 液 之 间 的 晶体 渗透 压 
保持 动态 平衡 。 

血浆 中 的 胶体 物质 是 血浆 蛋白 ,含量 为 6% ~8% 。 
每 100 mL 血液 中 约 含 血 浆 蛋 白 4g。 这 些 血浆 蛋白 形成 
的 渗透 压 很 小 ,只 占 血 浆 渗 透 压 的 很 小 一 部 分 , 约 
3.3 kPa(25 mmHg) , 称 为 胶体 渗透 压 。 胶 体 渗透 压 虽 
然 很 小 ,但 由 于 血浆 蛋白 不 能 通过 毛细 血管 壁 ,因此 对 
于 血管 内 外 的 水 平衡 有 重要 的 作用 。 如 果 血 浆 蛋 白 量 
低 于 正常 值 ,血管 内 的 渗透 压低 于 血管 外 的 渗透 压 ,水 
分 便 会 向 血管 外 转移 ,组 织 间隙 充 水 ,形成 水 肿 。 长 其 
营养 不 良 ,蛋白 质 摄 入 量 不 足 , 便 会 出 现 水 肿 。 

血浆 蛋白 中 主要 有 3 种 蛋白 质 :Q 清和 蛋白 ,相对 分 
子 质 量 约 为 67 000, 血 浆 中 约 合 4% 左右 。 清 蛋白 在 
3 种 蛋白 质 中 相对 分 子 质量 较 小 ,但 分 子 数目 多 ,而 且 含 
量 大 , 80% 的 血浆 胶体 质 渗 透 压 是 由 它 产 生 的 。@ 球 
蛋白 ,相对 分 子 质量 约 为 50 000 ~3 000 000, 血浆 中 约 
会 2% 左 右 ,又 分 a 球 蛋白 .8 球 蛋白 与 y 球 蛋 白 。 球 
蛋白 与 某 些 物质 的 运输 及 机 体 的 免疫 功能 有 关 。@ 纤 
维 蛋 白 原 ,相对 分 子 质量 约 为 340 000, 血浆 中 仅 合 
0.2% ~0.4% 。 纤 维 蛋 白 原 主要 在 血液 凝固 中 起 作用 。 

此 外 ,血浆 中 还 有 一 些 其 他 物质 ,如 葡萄 糖 、 氨 基 
酸 、 少 量 的 脂肪 、 酶 .激素 以 及 尿素 .尿酸 等 。 在 空腹 
时 ,每 100 mL 人 的 全 血 中 葡萄 糖 的 含量 为 100 mg。 

2. 血液 的 细胞 成 分 

血液 通过 离心 分 离 可 以 分 成 血浆 和 有 形成 分 两 部 
分 。 有 形成 分 又 可 分 为 上 层 的 白细胞 (white blood 
cell,leukocyte) 和 血小板 (platelet) , 以 及 下 层 的 红细胞 


2 ， 血液 与 循环 


(red blood cell, erythrocyte ) 。 成 年 男 子 的 红细胞 约 占 
40% ~ 50% ,成 年 女子 的 红细胞 约 占 35% ~ 45% 
(图 8.2)。 








图 8.2 红细胞 所 占 容积 ( 仿 Janqueira,1980) 


. 低 等 脊椎 动物 的 红细胞 是 有 细胞 核 的 ,但 人 和 哺 
乳 动 物 的 红细胞 在 成 熟 的 过 程 中 失去 了 细胞 核 .高 尔 
基体 、 中 心 粒 内 质 网 和 大 部 分 线粒体 。 人 的 红细胞 像 
一 个 双 巾 形 的 贺 饼 ,周边 厚 而 中 间 薄 ,平均 直径 约 为 
7 jm, 周边 厚 约 2 hm, 中 间 厚 约 1nm( 图 8.3)。 红 细 
胞 的 特点 是 含有 血红 蛋白 (hemoglobin, Hb) , 占 细 胞 全 
重 的 1/3。 血 红 蛋 白 中 含有 铁 ,可 与 氧 结合 。 红 细胞 
中 另 一 种 重要 物质 是 碳酸 酬 酶 , 它 有 助 于 二 氧化 碳 的 
运输 。 红 细胞 的 主要 功能 是 运输 氧 和 二 氧化 碳 。 它 的 
-形状 和 大 小 有 利于 氧 和 二 氧化 碳 迅 速 穿越 细胞 。 

我 国 成 年 男子 的 红细胞 数 为 每 升 的 血液 含 (4.0 ~ 
5.5)x10* 个 ;成 年 女子 每 升 血液 中 的 红细胞 数 为 
(3.5 ~5.0)xl10 个。 婴儿 和 儿童 的 红细胞 数 没有 性 
别 的 差异 。 新 生 儿 每 升 为 (5.1 ~6.6) xl102 个 。 

人 体 的 白细胞 可 以 根据 细胞 质 内 有 无 颗粒 分 为 颗 
粒 细 胞 和 无 颗粒 细胞 (图 8.3 ) 。 颗 粒 细 胞 中 按照 颗粒 
对 染料 的 反应 ,又 可 分 为 中 性 粒 细 胞 (neutrophil)、 哮 
酸性 粒 细胞 (eosinophil) 和 哮 碱 性 粒 细胞 (basophil) 。 
无 颗粒 细胞 可 分 为 淋巴 细胞 (1ymphocyte) 和 单 核 细胞 
(monocyte) 。 白 细胞 的 主要 功能 是 保护 机 体 ,抵抗 外 
来 微生物 的 侵袭 ( 见 第 11 章 )。 我 国 健康 的 成 年 人 每 





中 性 粒 细胞 


















红细胞 


图 8.3 血细胞 ( 仿 Sherman,1989 ) 


升 血液 中 含 白细胞 (4.0 ~ 10.0) x10? 个 。 其 中 ,中 | 
粒 细胞 占 50% ~70% ,淋巴 细胞 占 20% ~ 40% , 单 
细胞 占 1% ~7% , 哮 酸 性 粒 细胞 占 1% ~4% , 嗜 破 t 
粒 细胞 占 0 ~1% 。 

血小板 比 红细胞 小 ,直径 约 3 hm , 碟 形 ,内 含 ; 
颗粒 。 血 小 板 起 源 于 骨髓 内 的 巨 核 细胞 。 当 一 个 
细胞 成 熟 时 , 它 的 细胞 质 分 裂 成 几 千 个 近似 圆 盘 
血小板 。 因 此 血小板 没有 细胞 核 , 实 际 上 不 是 完 
细胞 ,而 是 巨 核 细胞 细胞 质 的 碎片 。 但 它 具 有 独 
行 代谢 活动 的 必要 结构 ,所 以 它 有 活 细胞 的 特 1 
年 人 血液 中 血小板 的 数量 每 升 为 (100 ~ 300) x10 
血小板 主要 在 凝血 中 发 生 作 用 。 


8.2.2 血液 有 运载 物质 和 联系 机 体 
部 分 的 作用 


由 于 心脏 的 搏动 ,血液 在 心血 管 系统 中 循环 
使 血液 中 包含 的 各 种 物质 也 随 之 流动 ,分布 到 全 
不 同 的 器 官 中 有 的 被 吸收 ,有 的 被 排除 。 血 液 
各 种 物质 可 分 为 两 大 类 :第 一 类 是 从 体外 吸收 到 
的 物质 ,其 中 有 由 消化 管 所 吸收 的 营养 素 ,包括 
糖 、 氨 基 酸 脂肪 水、 无 机 盐 和 维生素 ,以 及 由 肺 
收 的 氧 。 这 些 物 质 都 是 细胞 新 陈 代谢 所 必需 的 
血液 循环 运送 到 全 身 各 部 分 ,分 别 被 各 种 细胞 所 只 





第 二 类 是 体内 细胞 代谢 的 产物 ,又 可 分 为 两 类 :一 类 是 
”代谢 所 产生 的 废物 ,如 二 氧化 碳 、 尿 素 等 ,由 血液 运送 
: 到 呼吸 器 官 及 排泄 器 官 排出 体外 ; 另 一 类 是 激素 ,是 某 
些 细胞 或 组 织 所 产生 的 具有 特殊 生理 作用 的 物质 ,由 
血液 运送 到 它们 所 作用 的 组 织 或 器 官 ,使 之 发 生 一 定 
的 反应 。 因 此 ,血液 在 人 体 中 有 运载 物质 和 联系 机 体 
各 部 分 功能 的 作用 。 血 液 与 体内 各 种 组 织 的 代谢 和 功 
能 都 有 密切 的 关系 。 


”8.2.3 一 次 献血 200 ~300 mL 不 会 影 
响 身 体 的 健康 


人 体 的 血 量 是 很 稳定 的 , 约 占 体重 的 7% ~8% ， 
一 个 60 kg 体重 的 男子 的 血 量 约 为 4 200 ~4 800 mL。 
如 果 和 失血 10% , 即 400 ~ 500 mL ,首先 引起 心脏 活动 加 
快 加 强 , 血 管 普遍 收缩 , 肝 、 肺 、. 上 腹腔 静脉 和 皮下 静脉 丛 
中 的 大 量 血 洲 加 速 回 流 , 因 此 对 循环 中 的 血 量 没 有 明 
显 的 影响 。 在 失血 后 1 ~2 h 内 ,血浆 中 的 水 分 和 电解 
质 由 组 织 液 滩 人 血管 中 来 补充 , 血 量 得 以 恢复 。 经 过 
一 天 左右 ,血浆 中 的 蛋白 质 可 以 恢复 ,这 是 肝 在 失血 后 
加 速 合 成 蛋白 质 的 结果 。 而 血液 中 的 红细胞 约 需 一 个 
月 左右 才能 恢复 。 实 际 调查 发 现 ,一 个 50 ~ 60 kg 体重 
的 成 人 ,一 次 抽 血 200 ~ 300 mL ,血液 中 的 红细胞 在 一 
个 月 内 可 以 完全 恢复 ,甚至 还 可 超过 抽 血 前 的 水 平 。 
这 是 由 于 失血 造成 缺 氧 ,引起 肾 产 生 的 促 红 细胞 生成 
素 (eqthropoietin ) 增 多 ,加 速 红细胞 生成 的 缘故 。 由 于 


人 体能 及 时 补充 所 损失 的 血液 ,所 以 健康 的 成 年 人 一 . 


次 献血 200 ~300 mL 不 会 影响 身体 的 健康 。 至 于 大 失 
血 ,失血 量 超 过 全 血 量 20% 以 上 ,已 不 能 由 机 体内 部 
的 调节 和 代 偿 功能 来 维持 正常 的 血压 水 平 ,将 会 出 现 
一 系列 的 临床 症状 ,必须 采取 治疗 措施 ,包括 输血 等 。 


8.2.4 ”血管 破损 时 血液 凝固 可 以 堵塞 
漏洞 

当 组 织 受到 损伤 , 血液 从 血管 流出 后 几 分 钟 就 由 
液体 变 成 凝 胶 状 体 ,这 便 是 血液 凝固 (blood coagula- 
tion) 。 这 种 由 血 溢 凝 成 的 血块 ,大 约 在 30 min 后 开始 
回 缩 ,18 ~24 h 完成 回 缩 。 回 缩 时 从 血块 中 挤 出 的 液 
体 称 为 血清 (serum) 。 血 清和 血浆 的 区 别 是 血清 中 除 
去 了 纤维 蛋白 原 和 少量 的 参与 凝血 的 血浆 蛋白 ,增加 
了 血小板 释放 的 物质 。 

血液 的 凝固 是 一 个 复杂 的 过 程 , 许 多 因素 与 凝血 
有 关 。 凝 血 过 程 可 概括 如 下 : 





8.2 血液 的 结构 与 功能 “及 
凝血 酶 原 一 凝血 酶 


纤维 蛋白 原 一 纤维 蛋白 一 * 血 凝 志 


纤维 蛋白 原 是 一 种 可 溶性 的 杆 状 蛋 白质 ,相对 分 子 
质量 约 340 000, 由 肝 产生 ,经 常 存 在 于 血浆 中 。 在 凝血 
酶 的 作用 下 ,纤维 蛋白 原 被 切 掉 两 端的 带 负 电 的 小 分 子 
多 肽 ,成 为 纤维 蛋白 单 体 。 许 多 纤维 蛋白 单 体 连 接 成 纤 
维 蛋白 ,纤维 蛋白 形成 网 状 ,使 血液 从 液体 变 成 凝 胶 
(图 8.4) 。 由 于 纤维 蛋白 原 经 常 存在 于 血液 中 ,在 正常 
情况 下 ,血液 中 不 能 含有 凝血 酶 。 血 液 中 原来 只 含有 由 
肝 所 产生 的 凝血 酶 原 。 凝 血 酶 原 在 凝血 酶 原 激活 物 的 
作用 下 变 成 凝血 酶 。 凝血 酶 原 激活 物 又 是 怎样 形成 的 ? 
凝血 酶 原 激活 物 是 由 原来 没有 活性 的 凝血 酶 原 激活 物 
被 另 一 种 因素 所 激活 的 。 如 此 上 推 , 有 一 连 串 的 这 种 反 
应 。 现 在 至 少 已 发 现 12 种 重要 的 凝血 因子 参与 凝血 过 
程 ,这 些 因子 按照 发 现 的 先后 用 罗马 数字 命名 。 那 么 是 
什么 原因 诱发 这 一 连 串 的 连锁 反应 中 的 第 一 个 反应 呢 ? 
这 是 由 于 有 关 的 凝血 因子 与 损伤 的 血管 内 皮 接触 ,很 可 
能 是 与 损伤 的 内 皮下 的 胶原 纤维 接触 ,就 被 激活 成 有 活 
性 的 凝血 因子 ,引起 了 凝血 的 连锁 反应 。 





图 8.4 纤维 蛋白 网 中 的 红细胞 ( 仿 Singer,1978) 


促使 血液 凝固 的 各 种 凝血 因子 都 存在 于 血液 之 
中 , 且 含 量 很 高 ,血液 具有 很 大 的 凝血 潜力 。 然 而 血液 
却 只 在 组 织 破损 或 血管 内 皮 损 伤 的 局 限 部 位 凝固 ,在 
血管 中 一 般 是 不 凝固 的 。 这 是 由 于 在 血浆 中 还 存在 着 





多 种 对 抗 凝血 的 抑制 因素 在 发 挥 作用 ,使 这 种 巨大 的 
凝血 潜力 受到 有 效 的 控制 。 


8.2.5 输血 时 必须 血型 相符 


血液 有 重要 的 生理 作用 ,失血 后 能 不 能 向 心血 管 
系统 输送 他 人 的 血液 以 补充 失去 的 血液 呢 ? 试验 表 
明 ,将 某 个 动物 的 血液 输送 给 同 种 的 另 一 动物 有 时 没 
有 危险 ,但 有 时 会 造成 受 血 动 物 的 死亡 。 后 来 发 现 , 动 
物 的 血清 有 时 能 使 同 种 的 其 他 动物 的 红细胞 凝集 并 溶 
血 , 这 就 是 造成 受 血 动物 死亡 的 原因 。 

在 正常 情况 下 红细胞 是 均匀 分 布 在 血液 中 的 。 当 
加 入 同 种 其 他 个 体 的 血清 时 ,有 时 可 使 均匀 悬浮 在 血 
液 中 的 红细胞 聚集 成 团 , 这 便 是 凝集 (agglutination) 
(图 8.5)。 这 种 红细胞 的 凝集 也 是 一 种 免疫 反应 。 
1901 年 兰 德 施 泰 纳 ( Karl Landsteiner, 1868—1943 ) 根 
据 人 体 红细胞 与 他 人 的 血清 混合 后 有 的 发 生 凝 集 ,而 
有 的 不 发 生 凝集 的 现象 ,发 现 人 类 血液 中 存在 着 不 同 
的 血型 (blood group)。 这 一 发 现 使 输血 成 为 安全 的 医 
疗 措施 而 被 广泛 应 用 。 


抗 血清 抗 血清 抗 血 清 血型 
A _B Rh 


0 型 Rh 阳性 
A 型 Rh 阴性 
B 型 Rh 阳性 


AB 型 Rh 阴性 





图 8.5 检查 血型 的 方法 “将 受 检 者 血液 分 别 滴 人 抗 A 血清 、 
抗 B 血清 和 抗 Rh 血清 中 ,观察 是 否 出 现 凝 聚 现象 ,可 以 区 分 出 不 
同 的 血型 ( 仿 Mader,1995 ) 


在 人 类 的 红细胞 上 有 凝集 原 (agglutinogens) ( 搞 


原 ) ,这 是 由 灸 谋 在 红细胞 膜 上 的 糖 蛋白 和 糖 脂 形成 
的 。 在 血清 中 有 凝集 素 (agglutinin) (抗体 ) 。 兰 德 施 
泰 纳 按照 红细胞 和 血清 中 凝集 原 与 凝集 素 的 不 同 ,将 
血液 分 为 4 种 主要 类 型 ( 表 8-1)。 


表 8-1 血型 
血型 红细胞 凝集 原 血清 凝集 素 
0 型 无 抗 A. 抗 B 
A 型 A 抗 B 
B 型 B 抗 A 
AB 型 AB 无 


同 血 型 的 人 之 间 由 于 血液 中 的 凝集 原 与 凝集 素 
相同 ,可 以 互相 输血 。0 型 血 中 没有 凝集 原 ,可 以 给 
其 他 3 种 血型 的 人 输血 。AB 型 血液 中 没有 凝集 素 ， 
可 以 接受 其 他 3 种 血型 血 的 输血 。 由 于 0、A、B 3 种 
血型 的 血清 中 含有 凝集 素 ( 抗 体 ) 以 对 抗 本 身 红细胞 
所 没有 的 凝集 原 ( 抗 原 ) ,如 果 将 0 型 以 外 的 非 本 血 
型 的 血 输入 ,就 会 使 输入 血液 中 的 红细胞 凝集 ,产生 
严重 的 反应 。 因 此 ,在 输血 前 必须 检查 供血 者 和 受 
血 者 的 血型 ,了 解 供血 者 的 红细胞 能 否 被 受 血 者 的 


血清 所 凝集 。 检 查 血型 的 方法 是 将 受 检 者 的 血液 分 “ 


别 滴 和 人 抗 A 和 抗 B 的 鉴定 血清 中 ,混合 后 在 显微镜 
下 观察 是 否 出 现 凝 集 现象 (图 8.5)。 不 同 血型 的 凝 
集 情况 如 表 8-2 所 示 。 


表 8-2 凝集 反应 
是 否 凝 集 
受 检 者 的 血型 
抗 A 血 清 抗 3 血清 
一 十 B- 
十 es A 
一 一 0 
+ | + AB 


8.2.6。 Rh 因子 是 输血 和 妊娠 中 的 重要 
因素 


兰 德 施 泰 纳 发 现 的 4 种 血型, 称 为 ABO 血型 系统 
(ABO blood group) , 它 消除 了 输血 中 主要 的 危险 。 但 
后 来 发 现 ,在 正常 的 红细胞 上 还 有 其 他 的 抗原 。 反 复 
注射 猕猴 (zhessus) 的 红细胞 到 豚鼠 体内 会 产生 抗体 ， 
这 种 抗体 称 为 抗 Rh 凝集 素 ,可 以 使 独 狼 的 红细胞 效 





， 集 ,还 能 使 大 部 分 人 类 的 红细胞 凝集 ,因此 把 猕猴 和 大 
:部 分 人 类 红细胞 中 的 这 类 抗原 称 为 Rh 因子 。 在 白人 
。 中 ,85% 的 人 红细胞 上 存在 Rh 因子 ,与 抗 Rh 血清 混 
， 合 则 发 生 凝 集 反应 ,这 些 人 是 Rh 阳性 (Rh')。15% 的 
人 的 红细胞 与 抗 Rh 血清 混合 不 发 生 凝 集 反 应 ,这 些 
: 人 是 Rh 阴性 (Rh )。 我 国 汉 族 和 大 部 分 少数 民族 中 

99% 的 人 红细胞 上 含有 Rh 因子 ,是 Rh 阳性 ,只 有 1% 
” 的 人 是 Rh 阴性 。 但 有 些 少数 民族 中 ,Rh 阴性 的 人 较 
多 ,如 苗族 为 12. 3% ,布依 族 为 8.7% ,塔塔尔 族 为 
“15.8% , 乌 孜 别克 族 为 8.7% 。 因 此 ,根据 Rh 因子 的 
有 无 可 以 区 分 Rh 阳性 和 Rh 阴性 两 种 血型 ,这 种 血型 
系统 称 为 Rh 血型 系统 (Rh blood group) 。 

大 多 数 人 的 红细胞 上 含有 Rh 因子 ,是 Rh 阳性 ， 
血清 中 没有 抗 Rh 凝集 素 。 但 是 Rh 阴性 者 如 果 通 过 
-输血 输入 Rh 因子 ,血清 中 就 会 产生 抗 Rh 凝集 素 。 如 
，” 果 这 个 人 再 一 次 输入 Rh 阳性 者 的 血液 时 ,就 会 发 生 
凝集 反应 ,造成 危害 。 所 以 在 临床 上 给 患者 重复 输血 ， 
即使 是 同一 供血 者 也 应 重 作 交叉 配 血 试验 ,以 免 由 于 
Rh 血型 不 配合 发 生意 外 事故 。 如 果 Rh 阴性 的 妇女 与 
Rh 阳性 的 男子 结婚 ,由 于 Rh 因子 是 显 性 遗传 , 胎儿 将 
是 Rh 阳性 。Rh 阳性 胎儿 的 红细胞 上 的 Rh 因子 如 果 
由 于 某 些 原 因 进 入 母体 血液 ,会 使 母体 产生 抗 Rh 凝 
集 素 。 抗 Rh 凝集 素 又 经 过 胎盘 进入 胎儿 循环 ,使 胎 
儿 的 红细胞 凝集 、 破 坏 ,这 可 以 导致 胎儿 严重 贫血 ,其 
至 死亡 。 这 种 严重 的 胎儿 贫血 症 往往 发 生 在 第 二 胎 ， 
因为 在 第 一 胎 分 娩 时 胎盘 从 子宫 分 离 , 引 起 流血 ,一 部 
分 胎儿 的 血液 进入 母体 循环 ,使 母体 产生 抗 Rh 凝集 
素 再 作用 于 第 二 胎 产生 严重 的 后 果 。 这 位 妇女 由 于 血 
液 中 已 具有 抗 Rh 凝集 素 , 如 果 再 输入 Rh 阳性 者 的 血 
液 也 会 使 红细胞 凝集 ,发 生 严重 的 反应 。 

”现在 已 经 知道 在 人 的 红细胞 内 还 存在 着 几 十 种 抗 
原 ,每 种 抗原 都 能 引起 抗原 -抗体 反应 。 不 过 除了 
0AB 抗原 系统 和 Rh 系统 以 外 ,其 他 的 因子 很 少 引起 
输血 反应 ,但 具有 理论 上 和 和 法 医学 上 的 意义 。 





8.3.1 血液 在 人 的 心脏 血管 系统 中 循 
环流 动 

在 疹 椎 动物 ,血液 循环 是 在 封闭 的 心血 管 系统 中 

.进行 的 。 这 个 系统 包括 一 套 输血 的 管道 (血管 ) 和 一 





8.3 ”哺乳 动物 的 心脏 血管 系统 


个 推动 血液 流动 的 泵 (心脏 )。 人 和 哺乳 动物 有 两 个 
循环 (体循环 和 肺 循环 ) ,都 是 起 源 于 心脏 ,又 回 到 心 
脏 。 人 和 哺乳 动物 的 心脏 是 一 个 中 空 的 肌 内 器 官 ,被 
纵 中 隔 和 横 中 隔 分 为 四 部 分 。 纵 中 隔 将 心脏 分 为 左 
心 \ 右 心 , 而 横 中 隔 又 将 这 两 部 分 分 为 心房 和 心室 
(图 8.6)。 心 脏 有 节奏 地 收缩 把 血液 挤 出 去 ,血液 从 
右 心室 流出 经 过 肺 回 到 左 心房 ,这 是 肺 循环 (pulmona- 
ry circulation ,又 称 小 循环 ) 。 血 液 由 左 心 房 进入 左 心 
室 , 再 由 左 心 室 流出 ,经 过 各 种 器 官 组 织 回 到 右 心 房 ， 
这 是 体循环 (systemic cireulation , 又 称 大 循环 ) 。 血 液 
从 右 心 房 进 入 右 心室 再 流出 ,又 开始 了 另 一 次 的 循环 。 
在 这 两 个 循环 中 ,从 心脏 输送 血液 出 去 的 管道 称 为 动 
脉 ,从 肺 或 其 他 组 织 输送 血液 回 心 脏 的 管道 称 为 静脉 。 
在 体循环 中 ,从 心脏 发 出 的 大 动脉 称 为 主动 脉 ,从 主动 
脉 再 分 出 动脉 到 各 器 官 和 组 织 。 动 脉 再 分 出 微 动脉 
(arteriole) 。 动 脉 管 壁 ( 包 括 微 动脉 的 管 壁 ) 都 是 由 内 
皮 细 胞 .肌肉 层 和 结缔 组 织 层 所 组 成 的 ,因此 ,血液 中 
运送 的 各 种 物质 不 能 透 过 动脉 壁 与 组 织 交 换 。 微 动脉 
再 分 成 大 量 的 很 细 很 薄 的 管道 , 称 为 毛细 血管 。 毛 细 
血管 只 由 单 层 内 皮 细 胞 组 成 ,厚度 不 超过 5 hm, 血液 
和 组 织 之 间 的 物质 交换 都 是 通过 毛细 血管 进行 的 。 毛 
细 血 管 汇 合成 微 静脉 (venule) ,进一步 再 汇合 成 静脉 。 
从 不 同 的 器 官 和 组 织 来 的 静脉 汇合 成 两 条 大 静脉 ,来 


二 尖 辩 





图 8.6 人 的 心脏 切 去 前 壁 以 显示 内 部 结构 





肺静脉 


右 肺 的 微 循环 
右 心 房 
右 心室 


肝 的 微 循环 


肝 门 静脉 


图 8.7 人 体 血 液 循环 图 解 ( 仿 Mason,1987) 


自 上 半身 的 称 为 上 腔 静 脉 ,来 自 下 半身 的 称 为 下 腔 吏 
脉 。 上 、 下 腔 静 脉 汇合 后 再 通 到 右 心房 。 肺 循环 也 是 
如 此 ,血液 从 右 心室 出 发 ,经 过 肺动脉 ,再 流 经 两 侧 肺 
中 的 微 动 脉 .毛细 血管 ,再 汇合 到 肺静脉 ,最 后 通 到 左 
心房 (图 8.7)。 左 心室 和 右 心室 在 一 定时 间 内 泵 出 的 
血 量 相等 。 

为 什么 血液 在 血管 系统 中 只 向 一 个 方向 流动 ,而 
不 倒流 呢 ? 这 是 因为 心血 管 系统 中 有 一 套 鸭 膜 , 对 于 
保证 血液 不 倒流 起 着 重要 的 作用 。 在 右 心房 与 右 心室 
之 间 有 右 房 宝 辩 (三 尖 辩 ) ,在 左 心房 与 左 心室 之 间 有 
左 房 室 瓣 (二 尖 瓣 ) ,统称 房 室 狼 。 在 右 心室 与 肺动脉 
之 间 有 肺动脉 办 ,在 左 心室 与 主动 脉 之 间 有 主动 脉 准 ， 
统称 半月 因 。 这 些 因 膜 随 着 心室 的 收缩 或 舒张 而 启 开 





左 肺 的 微 循 环 


左 心房 
左 心室 


骨 的 微 循环 


脾 和 胰 的 微 循环 


肠 的 微 循环 


到 脚 的 动脉 


脚 的 微 循环 












或 关闭 ,阻止 血液 倒流 (图 8.8) 。 有 些 患 者 的 心 有 
膜 闭锁 不 全 ,会 有 部 分 血液 合流。 外周 静 脉 中 也 
膜 ,也 可 阻止 血液 倒流 。 


8.3. 2 血液 循环 的 动力 来 自 心 则 
搏动 


血液 循环 的 动力 来 自 心脏 的 收缩 。 由 心脏 收 
生 的 压力 推动 血液 流 过 全 身 各 部 分 ， 心脏 起 着 肌 有 
泵 的 作用 ,而 心脏 和 况 脉 管 中 的 锤 膜 则 决定 血液 
的 方向 。 每 次 心脏 搏动 ,由 收缩 到 舒张 的 过 程 称 7 
动 周期 (cardiac eyele) 。 首 先 两 个 心房 同时 收缩 ,* 
心房 舒张 ;然后 两 个 心室 同时 收缩 ,接着 心室 登 
脏 每 分 钟 大 约 收缩 70 次 ,每 次 大 约 0.85 s。 一 





肺动脉 大 主动 脉 六 
右 房 室 办 左 房 室 办 
或 三 尖 因 或 二 尖 瓣 


图 8.8 心脏 辩 膜 的 开 闭 ( 仿 Laciano ,1983 ) 


< 成 年 人 的 心率 在 每 分 钟 60 ~ 100 次 的 范围 内 变动 。 

”在 心动 周期 中 ,心脏 中 的 压力 和 血 流 都 在 发 生变 
: 化 。 当 心房 收缩 时 ,心房 内 压力 升 高 ,将 血液 注入 心 
。 室 。 接 着 心房 舒张 ,心室 收缩 ,心室 内 压力 升 高 ,血液 
” 向 心房 方向 回流 ,推动 房 室 次 关 闭 。 心 室内 压力 继续 


升 高 ,直到 心室 内 压力 超过 主动 脉 (或 肺动脉 ) 的 压 


” 力 , 血 液 冲 开 主 动脉 因 ( 或 肺动脉 其) , 射 人 主动 脉 (或 

。 肺动脉 ) 。 接 着 心室 舒张 ,室内 压 降低 ,主动 脉 辩 (或 

。 肺动脉 鸭 ) 关 闭 。 当 心室 内 压力 低 于 心房 内 压力 时 , 房 

。 室 辩 开放 ,血液 从 心房 流 和 心室。 如 此 周而复始 ,循环 
不 已 。 


”8.3.3 起 搏 点 决定 心脏 搏动 的 节奏 


人 的 心脏 每 分 钟 大 约 搏 动 70 次 ,终生 不 停 。 每 

次 心脏 搏动 包括 心脏 的 收缩 与 舒张 。 心 脏 收缩 时 将 
心室 中 的 血液 喷射 到 动脉 管 中 去 。 在 人 的 一 生 中 心 
脏 的 活动 不 能 有 片刻 的 停息 。 如 果 心 脏 停止 活动 就 
意味 着 血液 不 再 在 血管 中 流动 ,全 身 组 织 不 能 得 到 
氧 和 营养 素 ,代谢 废物 也 不 能 排出 。 此 时 如 果 不 能 
及 时 重新 启动 心脏 的 搏动 ,这 就 意味 着 死亡 的 到 来 。 
因此 ,心脏 有 节奏 的 不 断 的 搏动 是 维持 我 们 全 身 生 


命 活 动 的 必要 条 件 。 
心脏 能 维持 长 久 的 有 节奏 的 搏动 是 由 于 心脏 所 具 
有 的 结构 上 与 功能 上 的 特性 。 


心脏 由 心肌 构成 。 心 肌 也 是 模 纹 肌 , 它 的 基本 结 
构 与 骨骼 肌 相似 。 不 过 骨骼 肌 的 肌纤维 呈 柱 状 , 细 长 ， 
多 细胞 核 ; 而 心肌 细胞 较 短 , 单 核 ,细胞 与 细胞 之 间 有 
多 种 形式 的 密切 联系 ,心室 肌 细 胞 有 分 支 (图 6.6)。 


8.3 哺乳 动物 的 心脏 血管 系统 “125- 


心脏 有 充足 的 血液 供给 。 最 先 从 主动 脉 分 支出 来 
的 动脉 就 是 供给 心脏 血液 的 两 条 冠状 动脉 (coronary 
artery) ,它们 给 心脏 细胞 送 来 氧 和 营养 素 。 如 果 冠 状 
动脉 阻塞 会 给 心脏 的 功能 带 来 严重 的 影响 。 

心肌 区 别 于 骨骼 肌 的 最 明显 的 特征 就 是 心肌 收缩 
的 自动 节律 性 , 即 心肌 细胞 能 通过 自身 内 在 的 变化 而 
有 节律 地 兴奋 并 引起 有 节律 的 收缩 。 心 脏 的 自动 性 节 
律 起 源 于 心脏 的 一 定 部 位 ,这 个 部 位 称 为 起 搏 点 
(pacemaker) 。 

哺乳 动物 的 心肌 分 化 出 一 类 心肌 细胞 ,构成 特殊 
传导 系统 (图 8.9) 。 这 类 细胞 大 多 具有 自动 产生 节律 
性 兴奋 的 能 力 , 主要 功能 是 产生 和 传导 兴奋 。 特 殊 传 
导 系 统 包 括 赛 房 结 (sinoatrial node,SA node) 、 房 室 结 
(atrioventricular node, AV node) 、 房 室 束 和 浦 肯 野 纤 
维 。 兴 奋 由 右 心房 壁 上 的 窦 房 结 开始 ,一 方面 向 四 周 
的 心房 肌 传播 ,引起 心房 肌 收缩 ,同时 传 到 房 室 之 间 的 
房 室 结 , 引 起 房 室 结 兴 奋 。 兴 奋 从 心房 到 心室 只 能 通 
过 房 室 结 \ 房 室 束 这 一 传导 系统 ,因为 心房 与 心室 之 间 
的 结缔 组 织 不 能 传导 兴奋 。 兴 奋 在 房 室 结 延 搁 约 
0.07 s, 使 整个 心房 可 完全 收缩 把 全 部 血液 送 入 心室 。 
然后 兴奋 通过 房 室 束 及 其 左 束 支 , 右 束 支 以 及 浦 肯 野 
纤维 迅速 传播 到 两 个 心室 的 全 部 细胞 ,引起 心室 收缩 。 
当 窦 房 结 由 于 疾病 遭受 损伤 不 能 正常 起 捕 时 , 房 室 结 
就 起 而 代 之 ,成 为 起 搏 点 。 房 室 结 最 大 的 节律 为 每 分 
钟 40 ~50 次 ,虽然 比 塞 房 结 的 节律 慢 一 些 ,但 仍 可 驱 





图 8.9 心肌 的 特殊 传导 系统 
数字 表示 兴奋 开始 后 的 时 间 (s) 





浊 5 血液 与 循环 
动 整个 心脏 。 有 位 患者 在 赛 房 结 丧 失 功能 后 依靠 房 室 
结 又 生活 了 20 年 。 如 果 两 个 起 搏 点 都 受到 损害 不 能 
工作 时 ,现在 仍然 可 以 在 体内 安装 起 搏 器 人 工 起 搏 。 
起 搏 器 发 出 有 节律 的 电 脉冲 使 心脏 产生 有 节律 的 
搏动 。 
8.3.4 血管 的 结构 与 它们 的 功能 相 
适应 

心脏 每 次 收缩 时 将 心室 中 的 血液 射 人 与 它 相 连 
接 的 动脉 (图 8. 10 ) 。 这 些 动脉 有 两 方面 的 功能 。 
一 是 把 血液 从 心脏 引导 到 机 体 的 各 部 分 。 动 脉 的 管 
径 较 粗 , 对 血 流 的 阻力 很 小 。 另 一 方面 的 功能 是 作 
为 有 弹性 的 血库 调节 血 量 和 血压 。 在 心室 收缩 期 ， 
一 定量 的 血液 突然 射 人 主动 脉 和 主要 的 动脉 ,如 果 
主动 脉 和 大 动脉 没有 弹性 ,不 能 膨胀 , 则 这 种 突然 的 
输入 会 使 整个 动脉 系统 的 血压 和 血 量 大 为 增加 。 由 


于 这 些 动脉 有 一 厚 层 弹性 组 织 , 当 血液 射 人 时 可 以 


扩张 ,容纳 心脏 射 人 的 血液 ,使 血压 不 致 过 高 ,血液 
不 致 突然 涌 人 较 小 的 动脉 。 在 心 舒 期 , 射 血 停止 , 主 
动脉 瓣 关 闭 ,被 扩张 的 动脉 由 于 弹性 而 回 缩 ,把 在 心 
缩 期 贮存 的 位 能 释放 出 来 ,维持 血压 相对 的 稳定 , 推 
动 血液 继续 流向 外 周 。 由 于 主动 脉 和 其 他 一 些 主要 
动脉 的 弹性 血库 的 作用 ,使 心脏 的 间断 性 射 血 转变 
成 动脉 中 持续 不 断 的 血 流 。 动 脉 管 壁 的 弹性 随 年 龄 
的 增长 而 减 小 。 
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图 8.10 动脉 与 静脉 ( 仿 Bel,1980) 


微 动脉 位 于 动脉 与 毛细 血管 之 间 。 微 动脉 的 管 辟 
内 肌纤维 成 分 相对 地 比较 多 ,大 多 是 环行 平滑 肌纤维 。 
环行 平滑 肌纤维 长 度 的 变化 可 以 迅速 改变 这 些 血管 的 
口径 。 它 的 口径 的 变化 一 方面 可 以 调节 血液 从 动脉 流 
出 的 速度 ,从 而 调节 动脉 内 的 血 量 和 血压 ; 另 一 方面 又 
可 调节 控制 进入 器 官 组 织 的 血 量 ,调整 血液 的 分 布 。 
在 整个 血管 系统 中 ,在 主动 脉 \ 动 脉 等 部 分 压力 下 降 很 
少 , 而 微 静脉 与 右 心房 之 间 的 压力 下 降 也 很 少 ,大 部 分 
压力 下 降 发 生 在 微 动脉 和 毛细 血管 的 两 端 ,由 此 可 以 
推论 这 一 部 分 血管 的 阻力 必然 很 大 (图 8.11)。 
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图 8.11 人 体 血 液 循环 系统 各 部 分 的 血压 


静脉 首要 的 功能 是 从 身体 各 部 分 的 毛细 血管 将 血 
液 引 导 回 心脏 。 1 

静脉 的 管 壁 比 动脉 的 薄 得 多 , 弹性 也 较 低 。 主 要 
静脉 的 管内 横 切 面积 是 相应 动脉 的 2 倍 ,从 组 织 接纳 、 
血液 的 小 静脉 的 内 切面 积 是 供应 血液 的 小 动脉 的 6~ 
7 倍 。 静脉 中 的 血 量 约 为 血液 总 量 的 一 半 ,而 且 血 压 ， 
很 少 超过 10 mmHg(1.33 kPa) 。 因 此 ,静脉 系统 还 起 : 
着 贮 血 库 的 作用 。 


8.3.5 毛细 血管 网 是 物质 交换 的 场所 


微 循 环 ( cmicrocirculation ) 是 指 在 封闭 式 血液 循环 
系统 中 介 于 微 动脉 与 微 静脉 之 间 的 一 套 微 细 的 血管 系 
统 ( 包 括 微 动脉 毛细 血管 、 微 静脉 等 ) 中 的 血液 循环 
(图 8.12) 。 血 液 和 组 织 液 之 间 的 物质 交换 是 通过 微 
循环 中 的 毛细 血管 来 进行 的 。 
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图 8.12 微 循环 模式 图 ( 仿 Little,1981) 


毛细 血管 一 般 长 约 1 mm, 直 径 为 7 ~9 ppm, 刚刚 可 
后 红细胞 通过 。 它 毛布 全 身 , 伸 人 每 个 器 官 和 组 织 , 形 
仿 一 个 非常 庞大 的 毛细 血管 网 ,在 体内 很 少 有 细胞 与 所 
本 多 血管 的 距离 超过 25 pm 的 。 有 人 估算 ,人 体 的 毛细 血 
党 全 长 大 约 有 96 000 km ,可 以 说 是 人 体 最 大 的 器 官 。 
睫毛 细 血 管 的 结构 很 适应 于 在 血液 和 组 织 液 之 间 交 
次 液体 溶解 的 气体 和 小 分 子 的 溶质 。 这 些 血管 的 管 
本 弃 很 小 ,因而 形成 了 最 大 的 扩散 表面 。 由 于 毛细 血管 
数量 很 大 ,其 总 的 横 切 面积 也 大 ,使 毛细 血管 中 的 血 流 
速度 变 慢 ,大 约 平均 为 0.07 cm/s。 血 液 流 经 毛细 血管 
上 的 时 间 在 1.5 ~2.0 s 之 间 ,给 物质 交换 提供 了 足够 的 
时 间 。 此 外 ,毛细 血管 壁 具有 很 大 的 通 透 性 。 研 究 关 
动物 的 血浆 和 组 织 液 发 现 ,它们 除 蛋 白质 含量 外 其 
朋 他 的 成 分 相同 。 人 的 血浆 蛋白 含量 约 为 6. 8% ,而 组 
织 液 约 含 蛋白 质 2.6% 。 各 种 离子 .氨基酸 、 糖 和 其 他 
溶质 在 血浆 和 组 织 液 中 的 浓度 都 相同 。 所 以 组 织 液 是 
液 的 超 滤液 (ultrafiltrate) 。 

虎 ，。 毛细 血管 中 的 血液 与 细胞 间隙 中 的 组 织 液 之 间 的 
上 均 质 交换 绝 大 部 分 是 通过 扩散 进行 的 。 组 织 的 生理 活 
本 动 形成 了 毛细 血管 内 外 各 种 溶质 的 浓度 梯度 , 顺 着 浓 
度 樟 度 产生 了 有 关 溶质 的 净 流 量 。 通 过 毛细 血管 壁 的 


本 交换 是 很 迅速 的 ,这 是 由 于 细胞 之 间 存 在 裂隙 ,细胞 上 


区 有 孔道 ,细胞 膜 的 通 透 性 很 大 和 扩散 距离 很 短 (不 超过 
及 25 hm) 。 通 过 扩散 ,循环 的 血液 向 细胞 供给 营养 物 








8.3 ”哺乳 动物 的 心脏 血管 系统 “2 
质 ,清除 新 陈 代谢 所 产生 的 废物 。 


8.3.6 怎样 测量 人 体 的 血压 


血压 是 指 血液 对 血管 壁 的 压力 。 一 般 测 定 的 人 体 
血压 是 肪 动脉 的 血压 。 在 人 体 上 一 般 用 间接 法 测量 血 
压 。 将 血压 计 的 橡皮 袖 带 强 在 手臂 上 部 ,打气 人 带 , 使 
带 内 压力 升 高 到 200 mmHg(26. 66 kPa) 左 右 , 完 全 阻 
断 血 流 。 将 听诊 器 放 在 袖 带 下 及 动脉 上 ,逐渐 放出 带 
内 空气 , 当 袖 带 压 刚 低 于 心脏 收缩 压 , 即 动脉 压 的 高 蜂 
大 于 袖 带 压 时 ,血液 以 很 高 的 速度 穿 过 部 分 阻塞 的 动 
脉 ,高 速 的 血 流产 生 潢 流 和 振动 ,可 以 听 到 第 一 声 ,这 
时 血压 计 上 的 压力 读数 相当 于 收缩 压 。 继 续 降低 带 内 
的 压力 ,血液 流 过 袖 带 阻 滞 区 的 时 间 延 长 ,产生 的 声音 
增 大 。 当 袖 带 内 压力 相当 于 舒张 压 时 , 听 到 的 声音 低 
训 ,持续 时 间 更 长 。 带 内 压力 下 降 到 刚 低 于 舒张 压 , 则 
声音 全 部 消失 。 这 是 由 于 血液 不 断 地 平静 地 流 过 完全 
开放 的 血管 ,没有 汕 流 ,也 没有 噪声 (图 8. 13)。 





8.13 人 体 血 于 测量 图 解 ( 仿 Little,1981) 


8.3.7 ”高 血压 和 动脉 弦 样 硬化 是 危害 
人 类 健康 的 重要 疾病 


人 体 血压 超过 140/90 mmHg 就 算是 高 血压 (hy- 
pertension ) 。 高 血压 既 普遍 又 具有 潜在 的 危险 。 

高 血压 起 源 于 微 动脉 的 过 度 收缩 。 小 部 分 高 血压 
(器 质 性 高 血压 ) 是 由 于 肾上腺 肿瘤 或 肾 疾 患 等 引起 
的 ,但 大 多 数 情况 是 起 因 不 明 , 被 称 为 原 发 性 高 血压 。 
原 发 性 高 血压 可 能 与 以 下 因素 有 关 :高 血压 病 家 族 史 、 
肥胖 \ 高 盐 人 饮食、 吸烟、 情绪 障碍 和 精神 压力 等 。 精 神 
高 度 紧张 和 情绪 障碍 在 原 发 性 高 血压 的 发 病 机 制 中 占 





8 ”血液 与 循环 


有 重要 位 置 。 高 血压 如 不 治疗 会 引起 心脏 的 劳损 , 因 
为 心脏 要 加 强 收缩 才能 把 血液 泵 过 狭窄 的 血管 ,长 其 
下 去 , 常 引起 心脏 肥大 ,有 可 能 引起 衰竭 。 此 外 ,持续 
的 高 血压 会 损害 微 动脉 ,使 肝 、 肾 、 脑 和 心脏 等 重要 器 
官 的 血液 供应 发 生 障碍 。 高 血压 最 主要 的 病 损 器 官 是 
心 . 凤 、 脑 。 心力 衰竭 、 肾 衰竭 和 脑 出 血 是 晓 期 高 血 故 
病 的 三 大 并 发 症 。 因 为 早期 高 血压 可 以 多 年 内 无 明显 
症状 , 故 有 “冷静 杀手 "之 称 。 原 发 性 高 血压 的 早期 可 
以 采取 低 盐 饮食 减肥、 戒烟 、 保 证 睡眠 .适度 运动 及 学 
会 控制 情绪 等 措施 来 降低 血压 。 如 果 这 些 措施 不 能 
效 地 降低 血压 就 需 服用 降 压 药 如 利尿 剂 、 交 感 神经 阻 
灌 剂 等 来 治疗 。 现 在 治疗 高 血压 的 有 效 药物 有 多 种 ， 
不 过 一 旦 开始 服用 这 些 降 压 药 就 必须 持续 服用 , 切 不 
可 任意 停 药 。 





(a) 


图 8.14 动脉 粥 样 硬化 (a) 一 位 心 胜 病 患者 冠状 动脉 中 的 粥 样 班 块 。(b) 弦 样 竟 块 处 的 横 切面 ( 仿 Mader,1995) 


动脉 粥 样 硬化 ( atherosclerosis) 是 动脉 内 膜 中 沉积 
含 胆固醇 的 脂肪 ,形成 弗 样 班 块 (图 8. 14) 。 随 着 斑 块 
的 扩大 和 增多 ,造成 动脉 管 径 变 窑 , 使 血 流 受 阻 , 甚 至 
堵塞 ;血管 壁 弹 性 降低 而 使 血压 升 高 ;内 膜 破坏 ,因而 : 
引发 血栓 形成 。 在 冠状 动脉 中 的 弦 样 更 块 可 使 管 腔 变 ， 
害 , 心 肌 供血 不 足 ,因而 引发 心绞痛 。 更 为 严重 的 是 训 
样 斑 块 或 由 其 引发 的 血栓 将 冠状 动脉 完全 堵塞 ,就 会 < 
造成 局 部 心肌 梗死 。 冠 状 动 咏 弦 样 硬化 的 现代 治疗 技 
术 有 冠状 动脉 搭桥 手术 和 动脉 气 事 成 形 术 。 动 脉 粥 样 
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. 简 述 组 织 液 在 人 体内 的 重要 作用 。 
. 为 什么 营养 不 良 会 出 现 水 肿 ? 

. 为 什么 适量 献血 有 益 健康 ? 

， Rh 阴性 妇女 结婚 后 应 注意 什么 问题 ? 
- 为 什么 心脏 病 患者 不 宜 洗 蒸汽 浴 ? 

， 微 循环 在 体内 起 什么 作用 ? 


oO ~ mn 人 ~ 





. 为 什么 成 年 女人 体内 的 水 比 成 年 男人 体内 的 水 要 少 一 些 ? ， 


.人 体毛 细 血 管 一 般 长 约 1 mm, 毛 布 全 身 ,形成 一 个 应 天 的 毛细 血管 网 。 在 体内 很 少 有 细胞 与 毛 组 
距离 超过 25 hm 的 。 试 计算 一 个 体重 60 kg 的 人 全 身 毛 细 血 管 的 总 长 度 。 




















9.1 人 的 呼吸 系统 的 结构 与 
功能 
9.2 人 体 对 高 山 的 适应 
9.3 ”危害 身体 健康 的 呼吸 系 
统 疾病 





9.1.1 人 为 什么 必须 不 停 地 呼吸 ? 
当 人 体 静 息 时 ,每 分 钟 约 消耗 200 mL 氧 ; 运动 。 氧化 碳 ) 就 会 因 室 息 而 死亡 。 因 此 ,经 常 不 断 地 给 机 体 


气体 交换 与 呼吸 





跳 孟 通过 分 布 全身 的 
气管 交换 气体 





营养 物质 经 过 消化 吸收 进入 体内 ,给 人 体 提供 了 能 源 物 质 。 但 是 这 些 能 源 
物质 还 必须 经 过 氧化 过 程 才能 释放 出 所 包含 的 能 量 , 而 氧化 过 程 需要 氧 ,最 后 
产生 二 氧化 艳 和 水 。 ; 

单 细胞 生物 可 以 直接 从 外 环境 中 吸收 氧 ,向 周转 环境 释放 二 氧化 碳 。 多 细 
胞 动物 的 大 多 数 细 胞 不 可 能 直接 与 外 环境 交换 氧 和 二 氧化 碳 , 必 须 经 过 作为 内 
环境 的 体液 ,再 与 外 环境 交换 气体 。 在 动物 进化 过 程 中 发 展 了 多 种 形式 的 供给 
气 和 排出 二 氧化 碳 的 气体 交换 系统 。 生 活 在 水 中 或 潮湿 环境 中 的 小 型 动物 ,如 
汉 虫 . 婚 划 ,通过 温润 的 身体 表面 来 交换 气体 。 陆 生 的 节肢 动物 ,如 物 蛛 、 昆 由 
等 发 展 了 气管 系统 用 来 通气 。 在 郑 椎 动物 中 ,在 水 中 生活 的 香 类 用 鳃 来 交换 气 
体 ,而 两 郴 动 物 则 用 湿润 的 皮肤 和 肺 交换 气体 。 爬 行 类 、 岛 类 和 哺乳 类 以 肺 作 
为 气体 交换 的 器 官 。 





时 , 耗 氧 量 增加 十 几 倍 到 二 三 十 倍 ,同时 产生 大 量 二 氧 
化 碳 。 在 人 体内 储存 的 氧 是 与 血红 蛋白 结合 的 ,只 有 
1000 mL 左右。 所 以 ,即使 在 静 息 时 ,人 体内 贮存 的 氧 
也 只 能 维持 几 分 钟 的 消耗 。 一 个 人 可 以 几 天 或 几 十 天 
不 吃食 物 , 可 以 几 小 时 或 几 十 小 时 不 喝 水 还 能 维持 生 
命 , 但 只 要 几 分 钟 不 与 外 界 交换 气体 ( 吸 人 氧 与 排出 二 





村， 气体 交换 与 呼吸 
供应 氧 与 排出 二 氧化 碳 , 乃 是 维持 体内 环境 的 稳定 和 
维持 生命 的 必 不 可 少 的 重要 条 件 。 

高 等 动物 的 气体 交换 过 程 有 吸 气 和 呼 气 ,所 以 称 
为 呼吸 (respiration) 。 呼 吸 过 程 可 以 分 为 两 部 分 :内 呼 
吸 和 外 呼吸 。 内 呼吸 是 指 能 源 物质 在 细胞 内 氧化 的 过 
程 ,消耗 氢 产 生 高 能 键 、 二 氧化 碳 和 水 等 ,又 称 细胞 呼 
吸 , 已 在 第 4 章 讨论 ;外 呼吸 是 指 细胞 与 外 环境 之 间 交 
换 气 体 的 过 程 ,在 本 章 讨论 。 
9.1.2 人 的 呼吸 系统 包括 口 、 鼻 、 

号 、 气 管 、 肺 

吸 气 时 ,空气 经 鼻 (nose) 或 口 进入 咽 (pharynx ) ， 
再 经 喉 (larynx) 、 气 管 才 进 入 肺 (图 9.1) 。 气 管 长 10 ~ 
12 cm ,直径 约 2 cm, 由 马蹄 铁 形 软骨 支撑 ,保持 气体 通 
道 畅 通 。 气 管内 部 表面 是 纤毛 上 皮 细 胞 ,这 些 纤毛 不 


断 地 协同 运动 ,把 表面 的 黏液 层 和 上 面 的 粉尘 颗粒 送 
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图 9.1 人 的 呼吸 器 官 ( 仿 Graaff,1994) 


”呼吸 并 用 。 


到 咽 部 ,通过 咳嗽 排出 体外 。 气 管 进入 胸腔 ,分 为 2 个 
支气管 (bronchus) 。 入 肺 后 ,支气管 再 一 分 为 二 ,分 为 
细 支 气管 。 这 些 支气管 都 有 马蹄 铁 形 软骨 环 。 细 支 气 
管 经 过 15 ~ 16 次 的 一 再 分 支 , 分 为 终 末 细 支 气管 。 以 
上 这 些 通道 的 功能 在 于 引导 空气 进入 肺 直到 呼吸 表 


面 ,在 其 中 并 不 进行 气体 交换 。 终 末 细 支气管 以 下 再 


分 为 呼吸 性 细 支 气管 .肺泡 管 . 肺 泡 囊 和 肺泡 (alveo- 
lus) 。 肺 泡 壁 只 有 一 层 上 皮 细 胞 ,其 中 分 布 着 毛细 血 
管 网 (图 9.2) 。 肺 泡 是 真正 进行 体内 外 气体 交换 的 地 
方 。 肺泡 的 直径 为 75 ~300 pm, 总 数 约 3 亿 个 ,估计 
总 面积 为 50 ~ 100 m ,为 体 表面 积 的 25 ~ 50 倍 。 
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图 9.2 肺泡 的 显 微 结 构 ( 仿 Hildebrandt,1965 ) 












9.1.3 ” 肺 的 换 气 活动 依靠 骨骼 肌 的 收 ， 
缩 与 舒张 


整个 肺 除 了 有 气管 与 外 界 相通 外 ,是 密封 在 胸 
中 的 。 胸 廓 由 湖 柱 、 肋 骨 、 胸 骨 以 及 肋 间 肌 组 成 , 底 
由 肥 肌 封闭 (图 9.3)。 

由 于 呼吸 时 不 同 的 肌肉 活动 ,可 以 将 呼吸 运动 
为 腹 式 呼吸 (abdominal breathing ) 和 胸 式 呼吸 (thoraci 
breathing) 。 腹 式 呼吸 时 脑 肌 收 缩 , 肪 下 降 , 使 胸廓 3 
张 ,吸入 气体 ; 胎 肌 和 舒张 , 肾 上 升 ,压缩 胸廓 ,呼出 气 人 
(图 9.4)。 腹 肌 收 缩 引起 主动 呼 气 。 胸 式 呼吸 时 肋 导 时 
外 肌 收 缩 ,肋骨 上 举 ,使 胸廓 扩张 ,吸入 气体 ; 肋 间 外 。 
舒张 ,肋骨 下 降 ,压缩 胸廓 ,呼出 气体 。 肋 间 内 肌 收 # 
引起 主动 呼 气 (图 9.5) 。 一 般 情 况 下 ,人 是 腹 式 、 胸 了 


气压 760 mmHg 











图 9.5 胸 式 呼吸 时 肋骨 位 置 的 变化 


人 在 平静 呼吸 时 每 次 吸 人 或 呼出 的 气量 称 为 潮气 
量 ,成 年 人 的 潮气 量 约 为 400 ~ 500 mL。 在 平静 吸 气 


9.1 人 的 呼吸 系统 的 结构 与 功能 、 党 痊 窒 


后 再 作 最 大 吸 气 动作 所 能 增加 的 吸 气量 称 为 补 吸 气 
量 ,成 年 人 约 为 1 500 ~1 800 mL。 在 平静 呼 气 后 再 作 
最 大 呼 气动 作 所 能 增加 呼出 的 气量 称 为 补 呼 气量 ,成 
年 人 约 为 900 ~1 200 mL。 最 大 豚 气 后 尽力 呼 气 所 能 
呼出 的 气量 称 为 肺活量 ( vital capacity ) ,成 年 男性 约 为 
3 500 mL ,成 年 女性 约 为 2 500 mL。 肺 活 量 是 潮气 量 、 
补 吸 气量 与 补 呼 气量 之 和 (图 9.6)。 





肺活量 


部 癌 : 村 





图 9.6 肺 总 量 的 各 部 分 


肺 通气 量 是 指 单 位 时 间 内 进出 肺 的 气量 。 一 般 情 
况 下 成 人 每 分 钟 约 呼吸 12 ~18 次 。 安 静 时 ,成 年 人 每 


分 通气 量 约 为 6~8 L, 而 在 从 事 重 体力 劳动 或 剧烈 运 


动 时 可 达 70 工 以 上 。 由 此 可 见 ,人 体 的 通气 功能 有 很 
大 的 生理 贮备 。 有 些 肺 功能 已 经 明显 衰退 的 患者 仍 能 
维持 正常 的 平静 呼吸 ,每 分 平静 通气 量 没有 多 大 变化 ， 
就 是 因为 人 体 有 很 大 的 通气 贮备 。 


9.1.4 ”血液 运送 呼吸 气体 


. 气体 在 肺泡 中 与 组 织 中 的 交换 

体内 外 的 气体 交换 、 大 气 与 肺泡 之 间 的 气体 交换 
是 呼吸 过 程 的 第 一 步 。 肺 泡 中 的 氧 必 须 穿 过 肺泡 毛 
细 血 管 膜 进入 肺 毛细 血管 ,由 血液 运送 到 组 织 ,再 离 
开 组 织 中 的 毛细 血管 , 穿 过 细胞 膜 ,进入 细胞 ;而 二 
氧化 碳 则 必须 经 过 一 个 方向 相反 的 过 程 ,由 细胞 到 
达 肺 泡 。 是 什么 原因 促使 氧 和 二 氧化 碳 穿 过 肺泡 上 


' 皮 、 毛 细 血 管 壁 和 细胞 膜 呢 ? 这 是 扩散 ,只 是 靠 被 动 


的 扩散 ,并 没有 主动 的 转运 过 程 在 起 作用 。 扩 散 的 
进行 必须 存在 浓度 梯度 ,因为 分 子 只 能 由 高 浓度 处 
向 低 浓 度 处 扩散 。 





“9 。 气体 交换 与 呼吸 

肺动脉 血 来 自体 静脉 ,来 自 全 身 组 织 , 二 氧化 碳 分 
压 高 (6 kPa, 即 46 mmHg), 氧 分 压低 (5.3 kPa, 即 
40 mmHg) , 流 经 肺 毛细 血管 时 与 肺泡 气 只 隔 着 一 薄 层 
组 织 。 肺 泡 毛细 血管 内 外 的 氧 分 压 之 差 和 二 氧化 碳 分 
压 之 差 促使 氧 由 肺泡 中 扩散 进入 血液 ,而 二 氧化 碳 由 
血液 中 扩散 进入 肺泡 。 肺 泡 毛细 血管 的 血液 中 氧 分 压 
升 高 ,二 氧化 碳 分 压 降低 ,直到 肺泡 气 和 毛细 血管 血液 
中 氧 和 二 氧化 碳 的 分 压 分 别 相等 时 ,这 两 种 气体 的 净 
扩散 停止 。 血 液 流 经 肺泡 毛细 血管 后 ,其 中 氧 分 压 和 
二 氧化 碳 分 压 与 肺泡 气 中 的 氧 分 压 和 二 氧化 碳 分 压 基 
本 相等 (图 9.7) 。 











吸入 气 :- 呼出 气 : 
Porl58 mmHg po=120mmHg 
pco=0.3 mmHg Pco=32mmHg 
po=105mmHg | 肺泡 气压 
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图 9.7 氧 (0,) 和 二 氧化 磋 (C0, ) 的 分 压 在 吸入 气 .呼出 气 
以 及 全 身 各 处 的 变化 ( 仿 Luciano,1978) 


体 动脉 血 进入 全 身 除 肺泡 以 外 的 毛细 血管 ,与 血 
管 外 的 组 织 液 之 间 只 隔 着 一 薄 层 高 通 透 性 的 毛细 血管 
壁 ,而 组 织 液 与 细胞 内 液 之 间 也 只 隔 着 高 通 透 性 的 细 
胞 膜 ,在 细胞 中 进行 的 新 陈 代谢 作用 不 断 地 消耗 氧 产 
生 二 氧化 碳 。 因 此 ,细胞 内 液 的 氧 分 压低 于 组 织 液 的 ， 
而 组 织 液 的 氧 分 压 又 低 于 血液 的 ;细胞 内 液 的 二 氧化 
碳 分 压 高 于 组 织 液 的 ,更 高 于 血液 的 。 血 液 流 经 毛细 
血管 , 氧 从 血液 穿 过 管 壁 经 组 织 液 向 细胞 扩散 ;二 氧化 
碳 自 细胞 内 经 过 组 织 液 扩散 进入 血液 。 其 结果 是 血液 
中 的 氧 分 压 降低 ,二 氧化 碳 分 压 升 高 。 当 血液 流 到 毛 


细 血 管 的 末端 时 ,血液 中 氧 分 压 、 二 氧化 碳 分 压 与 周转 
组 织 液 的 分 压 达到 平衡 。 

从 以 上 所 述 可 以 看 出 ,细胞 的 新 陈 代谢 不 断 地 消 
耗 氧 ,呼吸 活动 经 常 给 肺泡 供给 新 鲜 的 合 氧 的 空气 ,这 ， 
便 形成 了 氧 分 压 的 梯度 。 这 种 梯度 造成 氧 从 肺泡 到 肺 
中 血液 .从 血液 到 身体 各 部 分 细胞 的 净 扩 散 。 相 反 , 细 : 
胞 的 代谢 活动 产生 二 氧化 碳 ,通过 呼 气 从 肺泡 中 排出 
二 氧化 碳 ,这 也 形成 了 二 氧化 碳 分 压 的 梯度 。 这 种 梯 ， 
度 造成 二 氧化 碳 从 身体 各 部 分 的 细胞 到 血液 从 肺 中 ， 
血液 到 肺泡 的 净 扩 散 。 | 

”2. 氧 在 血液 中 的 运输 1 
1L 动脉 血 约 含 200 mL 氧 ,其 中 只 有 3 mL 氧 溶解 
在 血液 的 血浆 中 ,197 mL 氧 与 红细胞 中 的 血红 蛋白 
(hemoglobin ) 结合 。 

血红 蛋白 是 由 一 个 珠 蛋 白 分 子 结合 4 个 血红 素 检 
成 的 ,相对 分 子 质量 为 64 500。 珠 蛋白 分 子 包括 4 
链 :2 条 w 链 ,每 条 链 由 141 个 氨基 酸 构成 ;2 条 B 
每 条 链 由 146 个 氨基 酸 构成 (图 9.8) 。 

每 条 链 中 包含 一 个 血红 素 , 每 个 血红 素 中 心 有 
个 亚 铁 离子 ,每 个 亚 铁 离子 能 携带 一 个 氧 分 子 。 血 
蛋白 与 氧 结合 很 快 ,而 且 是 可 逆 的 。 与 氧 结 合 的 血 和 
蛋白 称 为 氧 合 血 红 蛋 白 。 正 常人 每 100 mL 血液 中 纺 
含 15 g 血红 蛋白 。 每 克 血 红 蛋 白 可 结合 1. 34 
1.36 mL 氧 。 没 有 与 氧 结合 的 血红 蛋白 称 为 去 氧 话 
蛋白 。 

血红 蛋白 与 一 氧化 碳 结合 的 亲和力 是 氧 的 . 
倍 。 即 使 在 分 压 很 低 的 情况 下 ,一氧化碳 也 能 取代 
与 血红 蛋白 结合 ,形成 一 氧化 碳 血红 蛋白 ,致使 运 区 
组 织 中 的 氧 显著 下 降 。 因 此 ,汽车 和 通风 不 良 的 和 
产生 的 一 氧化 碳 是 危害 很 大 的 ,甚至 城市 交通 
的 一 氧化 碳 也 可 能 导致 局 部 缺 氧 而 损伤 脑 的 功能 

3. 二 氧化 碳 在 血液 中 的 运输 

血液 流 经 组 织 毛 细 血 管 , 氧 合 血红 和 蛋白 释放 
给 组 织 , 二 氧化 碳 则 从 细胞 中 扩散 出 来 经 过 组 织 
人 和 血浆。 少量 的 二 氧化 碳 溶解 在 血浆 中 , 约 902% 汪 和 
氧化 碳 继续 扩散 经 过 血浆 进入 红细胞 。 由 于 在 红 
中 有 碳酸 栈 酶 催化 水 合作 用 ,二 氧化 碳 大 部 分 在 
胞 中 水 合 形成 碳酸 ,继而 解 离 成 碳酸 氢 根 和 所 
当 血 液 从 全 身 组 织 毛细 血管 流 到 肺泡 毛细 血管 
行 方向 相反 的 变化 。 碳 酸 氢 根 与 氢 离子 结合 
酸 , 在 碳酸 本 酶 的 作用 下 分 解 为 二 氧化 碳 与 水 “ 
化 碳 则 扩散 进入 肺泡 。 








































图 9.8 血红 素 与 血红 蛋白 ( 仿 Eckert,1983) 


“9.1.5 呼吸 运动 的 调节 

人 体 的 呼吸 运动 与 心脏 活动 有 相似 之 处 ,都 是 有 
节奏 地 日夜 不 停 地 活动 。 但 这 两 种 活动 的 起 因 却 有 
很 大 的 不 同 。 心 肌 具 有 自动 节律 性 ,而 产生 呼吸 运动 
的 肌肉 都 是 骨骼 肌 , 受 秽 体 神经 支配 ,没有 神经 的 兴奋 
呼吸 肌 ( 脑 肌 、 肋 间 呐 ) 不 会 自动 收缩 。 有 节律 的 自动 
的 图 吸 活动 起 源 于 支配 呼吸 肌 的 运动 神经 元 的 有 节律 
的 冲动 发 放 。 这 种 发 放 完全 依靠 来 自 脑 的 神经 冲动 。 
调节 呼吸 的 神经 机 制 有 两 类 :一 类 是 随意 控制 , 另 一 类 


”是 自动 控制 。 


随意 控制 系统 位 于 大 脑 皮 质 , 它 通过 皮质 瑚 髓 束 
将 冲动 传送 到 呼吸 运动 神经 元 。 大 脑 皮质 可 以 有 意识 
地 控制 呼吸 活动 的 规 式 ,例如 ,有 意 的 过 度 通气 或 呼吸 
暂停 (屏息 ) 。 人 们 的 语言 活动 必须 有 意 地 调整 .改变 
呼吸 规 式 才能 发 出 各 种 不 同 的 声音 。 

自动 控制 系统 位 于 延 丹 。 延 髓 是 最 基本 的 呼吸 中 
枢 。 延 蓄 中 有 了 吸 气 神经 元 ,它们 发 放 神 经 冲动 引起 吸 
气 肌 (及 肌 、 肋 间 外 肌 ) 的 收缩 ;还 有 呼 气 神经 元 ,它们 
发 放 神 经 冲动 引起 呼 气 肌 收缩 。 当 身体 的 体力 活动 增 
强 时 ,细胞 需要 更 多 的 能 量 ,就 需要 吸收 更 多 的 氧 , 产 
生 更 多 的 二 氧化 碳 ,结果 血液 中 氧 含量 下 降 ,二 氧化 碳 
含量 升 高 。 血 液 中 的 这 种 变化 ,会 被 人 体内 的 化 学 感 
受 器 感受 到 ,从 而 引起 呼吸 的 改变 。 在 颈 动脉 窦 和 主 
动脉 弓 附 近 由 上 皮 细 胞 组 成 的 颈 动脉 体 和 主动 脉 体 是 


外 周 化 学 感受 器 ,它们 可 以 监测 血液 中 氧 和 二 氧化 碳 


分 压 的 水 平 。 位 于 延髓 的 中 枢 化 学 感受 器 细胞 对 二 和 氧 


化 碳 分 压 水 平 的 反应 非常 灵敏 ,血液 中 二 氧化 碳 分 压 
水 平 稍 有 增加 就 会 刺激 延髓 化 学 感受 器 细胞 ,这 些 细 
胞 将 神经 冲动 传送 到 呼吸 中 枢 , 引 起 呼吸 活动 加 强 。 
血液 中 的 二 氧化 碳 是 延 体 化 学 感受 器 的 正常 的 兴奋 
剂 , 如 果 二 氧化 碳 分 压 过 低 ,不 能 刺激 中 枢 化 学 感受 


器 ,就 会 导致 呼吸 暂停 。 过 度 的 通气 引起 呼吸 暂停 ,就 


是 这 个 原因 。 , 

总 之 ,血液 中 二 氧化 碳 过 多 首先 作用 于 延髓 中 枢 
的 化 学 感受 器 ,兴奋 呼吸 中 枢 , 使 呼吸 增强 。 而 血液 缺 
氧 则 主要 作用 于 外 周 化 学 感受 器 ,反射 地 引起 呼吸 
增强 。 





攀登 高 山 对 人 体 的 影响 主要 是 由 于 高 海拔 地 区 气 
压 下 降 , 氧 分 压 减少 引起 肺泡 氧 分 压 减 少 , 动 脉 血 的 氧 
饱和 度 下 降 。 在 3 800 m 左右 的 高 度 , 气 压 从 海平 面 
的 760 mmHg 降 到 480 mmHg, 氧 分 压 则 从 159 mmHg 
降 到 100 mmHg。 氧 分 压 下 降 引 起 肺泡 气 氧 分 压 随 之 
下 降 , 输 送 到 血液 中 的 氧 量 减少 。 因 此 立即 引起 身体 
几 方 面 的 反应 :呼吸 频率 增加 ,将 更 多 的 空气 吸入 肺 ; 
心率 和 心 输出 量 增加 以 加 大 经 过 肺 和 身体 的 动脉 血 流 
量 ;身体 逐步 增加 红细胞 和 血红 蛋白 的 生成 ,改善 血液 








到 时。 气体 交换 与 呼吸 


输送 氧 的 能 力 。 新 近 到 达 高 原 的 人 即使 进行 了 这 些 调 
整 ,也 不 能 使 他 发 挥 正常 的 生理 效能 。 曾 经 测定 ,在 海 
拔 5 500 m 的 高 度 ,一 个 人 刚 到 高 地 尚未 适应 的 时 候 ， 
完成 运动 的 能 力 只 有 海平 面 的 50% 。 世 居 高 原 的 民 
族 ,胸部 和 肺 总 量 都 比较 大 ,他 们 的 呼吸 频率 也 高 于 居 
住 在 海平 面 的 人 。 高 原 世 居 者 ,血液 中 红细胞 计数 和 
血红 蛋白 量 都 较 高 ,心脏 一 般 较 大 ,心率 一 般 低 于 世 居 
海平 面 的 人 。 世 居 高 原 者 对 高 海拔 的 适应 表现 在 他 们 
在 高 海拔 地 区 的 运动 能 力 ,他 们 可 以 在 高 海拔 地 区 进 
行 日 常 的 体力 劳动 ,而 来 自 低 海拔 地 区 的 人 即使 经 过 
一 段 时 期 的 适应 ,在 体力 活动 中 也 会 很 快 变 得 精 疲 力 
竭 。 世 居 高 原 者 与 来 自 低 海拔 地 区 的 人 的 差别 还 表现 
在 生育 能 力 上 ,移居 高 原 的 低 海拔 地 区 人 的 不 育 率 和 
婴儿 死亡 率 都 比较 高 。 世 居 高 原 者 对 高 原生 活 的 高 度 
适应 能 力 是 遗传 因素 决定 的 ,还 是 在 高 原生 活 过 程 中 
获得 的 ,这 还 是 一 个 尚 待 研究 的 问题 。 





儿 3.1 由 吸烟 引起 的 慢性 肺 气 肿 
”慢性 肺 气 肿 (emphysema) 是 一 种 老年 性 疾病 , 主 

要 是 长 期 吸烟 所 致 。 它 的 主要 病变 是 许多 终 末 细 支 气 

管 阻塞 和 肺泡 破裂 ,使 呼吸 膜 的 总 面积 大 量 减少 。 患 


者 的 组 织 供 氧 不 足 , 常 发 生 数 气 。 由 于 大 部 分 肺 受 损 


害 , 肺 内 血管 阻力 显著 增加 ,引起 肺 的 高 血压 。 由 此 引 
. 起 右 心 负担 过 重 , 往 往 导 致 右 心 衰竭 。 慢 性 肺 气 肿 通 
常 经 过 多 年 缓慢 的 发 展 ,直到 由 于 供 氧 不 足 和 血 中 二 


”和 3.3 硅 肺 


氧化 碳 过 多 而 导致 死亡 。 不 能 不 说 这 是 对 长 期 吸烟 者 


的 极 大 的 丐 罚 。 
9.3.2 普通 感冒 与 流行 性 感冒 是 开始 
于 上 呼吸 道 的 最 常见 的 传染 性 
疾病 。” 
普通 感冒 (common cold) 大约 是 由 .200 多 种 相近 
的 病毒 所 引起 的 , 它 通过 人 与 人 之 间 的 接触 而 传播 。 
症状 有 头痛 .疲乏 .发 冷 . 咽 痛 和 流 鼻涕 等 。 一 个 稳定 
的 人 群 常常 很 快 会 对 本 地 的 病毒 产生 免疫 力 。 如 果 由 
于 某 种 原因 (例如 新 学 年 开始 ) 传人 一 种 不 同 的 病毒 
株 , 又 会 引起 感冒 发 作 。 + 
流行 性 感冒 (influenza) 是 一 种 更 为 严重 的 疾病 ，: 
主要 症状 有 发 热 、 寒 战 .乏力 、 肌 肉 酸痛 ,头痛 以 及 呼吸 ， 
道 炎症 等 。 可 采用 缓解 症状 的 措施 ,患者 应 充分 休息 ，， 
多 饮水 。 流 行 性 感冒 的 病原 体 有 A、B、C 3 个 病毒 株 ，， 
A 型 流感 病毒 又 分 为 几 个 亚 株 。 各 种 病毒 引起 的 症状 
相似 ,但 它们 的 抗原 性 却 没 有 共同 之 处 ,不 能 交叉 免 : 
疫 。 可 采取 的 预防 措施 是 注射 流感 病毒 疫苗 。 












硅 肺 (silicosis) 是 因 长 期 吸入 二 氧化 硅 的 微粒 而 ; 
造成 的 肺 部 慢性 疾病 。 此 病 最 常见 于 矿工 \ 石 匠 等 工 ， 
人 中 。 肺 内 的 巨 叹 细 胞 吞 哗 吸 入 肺 内 的 微小 的 二 氧化 昌 
硅 颗粒 ,但 巨 叹 细 胞 不 能 消化 这 种 颗粒 反而 被 它们 杀 
死 。 死 亡 的 细胞 聚集 起 来 形成 纤维 状 小 节 ,逐步 使 肪 上 
部 纤维 化 ,使 肺 容积 减少 ,气体 交换 受阻 。 此 病 无 有 效 ， 
疗法 ,只 有 预防 。 应 采取 措施 尽量 减少 工人 吸入 粉尘 ;各 
定期 用 X 线 检查 工人 肺 部 。 | 











.人 体 肺 泡 的 直径 为 75 ~300 km, 总 数 约 为 3 亿 个 。 试 计算 人 体 呼吸 表面 的 兽 面积 。 


1 
2. 为 什么 吸烟 危害 健康 ? 
3. 为 什么 运动 员 要 到 高 原 去 训练? 
4 


: 人 体 左 肺 有 两 叶 , 右 肺 有 三 叶 , 因 病 切除 一 叶 肺 的 人 还 能 正常 地 生活 吗 ? 为 什么 ? 






















10.1 体温 调节 
10.2 ”渗透 调节 与 排泄 











贝尔 纳 (C. Bernard,1813 一 1878) 


1857 年 贝尔 纳 首 先 指 出 ,细胞 外 液 是 机 体 细胞 直接 生活 于 其 中 的 环境 ， 
而 这 种 细胞 外 液 就 是 身体 的 内 环境 ,“ 内 环境 的 稳定 是 独立 自由 的 生命 的 条 
件 ”。1926 年 坎 农 发 展 了 维持 动物 机 体内 环境 稳定 的 概念 。 他 强调 指出 ,这 
种 稳定 状态 只 有 通过 细致 地 协调 生理 过 程 才 能 得 到 。 内 环境 的 任何 变化 都 
会 引起 机 体 自动 调节 组 织 和 器 官 的 活动 ,产生 一 些 反 应 来 减少 内 环境 的 变 
化 。 他 提出 一 个 新 名 词 一 一 稳 态 一 一 米 概 括 由 这 种 代 偿 性 调节 反应 所 形成 
的 稳定 状态 。 

本 章 以 体温 调节 (thermoregulation ) 与 渗透 调节 (osmoregulation ) 为 例 来 说 
明 动 物体 和 人 体 如 何 实现 对 内 环境 的 控制 。 








10 内 环境 的 控制 





10.1.1 按照 调节 体温 能 力 的 不 同 动物 
可 以 分 为 3 类 

地 球 上 气温 变化 很 大 ,从 零下 70% 到 零 上 60Y 。 
在 这 个 变化 范围 内 生活 的 动物 按照 调节 体温 的 能 力 可 
以 分 为 变温 动物 (poikilotherm )、 异 温 动 物 (hetero- 
therm ) 和 性 温 动物 (homeotherm )3 类 。 变 温 动 物 又 称 
为 冷血 动物 ,在 一 个 小 的 温度 范围 内 体温 随 环 境 温 度 
的 改变 而 改变 。 当 气温 过 高 时 它 就 换个 阴凉 的 地 方 ， 
当 气温 过 低 时 就 到 日 光 下 取暖 或 钻 人 洞穴 内 进入 冬眠 
状态 ,这 种 通过 动物 的 行为 来 调节 体温 的 方式 称 为 行 
为 性 体温 调节 (图 10.1) 。 人 恒温 动物 又 称 为 温 符 动物 ， 
能 在 更 大 的 气温 变化 范围 内 保持 比较 恒定 的 体温 


(35 ~42)。 恒温 动 物 主要 是 通过 调节 体内 生理 过 


程 来 维持 比较 稳定 的 体温 ,这 种 调节 方式 称 为 生理 性 


: 体温 调节 。 | 


由 





图 10.1 蜥 蝎 通 过 行为 调节 体温 早晨 阳光 先 温暖 动物 头 部 的 
血液 ,身体 其 余部 分 还 塌 藏 在 沙土 中 ;中 午 蜥 蝇 艇 在 阴凉 处 ;下 午 则 句 
出 全 身 , 与 阳光 平行 ( 仿 Bogert,1959) 


恒温 动物 是 进化 的 产物 ,在 广大 的 动物 界 只 有 鸟 
类 和 哺乳 动物 的 大 多 数 是 恒温 动物 ,而 其 余 的 绝 大 多 
数 是 变温 动物 。 在 变温 动物 与 恒温 动物 之 间 还 有 一 类 
为 数 很 少 的 异 温 动物 ,包括 很 少 几 种 鸟 类 和 一 些 低 等 
哺乳 动物 。 它 们 的 体温 调节 机 制 介 平 变温 动物 与 恒温 
动物 之 间 ,例如 ,其 中 一 些 动物 (如 刺 狂 ) 在 非 冬眠 季 
节能 维持 相当 恒定 的 体温 ,和 恒温 动物 一 样 ;在 冬眠 季 
节 进 入 冬眠 状态 ,体温 维持 在 环境 温度 之 上 约 2%C , 随 


环境 的 变化 而 变化 。 
10.1.2 恒温 动物 通过 调节 供 热 与 散热 . 
来 维持 稳定 的 体温 
1. 人 体 的 体温 


人 是 恒温 动物 ,体温 是 相当 稳定 的 。 但 并 不 是 全 
身 各 部 分 的 体温 都 相同 。 身 体 表 层 的 温度 称 为 体 壳 温 
度 ( shell temperature) ,身体 内 部 的 温度 称 为 体 核 温度 
(core temperature ) (图 10.2) 。 人 体 体 亮 温度 可 随 环 


境 温度 和 衣着 情况 的 不 同 而 有 所 变化 , 约 为 32C 左 . 


右 。 在 临床 上 常 测 直肠 \ 口 腔 和 腋窝 3 处 的 温度 来 表 
示 体 核 温度 。 :直肠 温度 的 平均 值 为 37.5%C ,口腔 温度 


比 直 肠 温度 低 0.2 ~0.3% ,腋窝 温度 叉 比 口腔 温度 低 : 


0.3 -0.5%C ,平均 什 为 36.8C。 人 体 正常 体温 并 不 是 
一 个 固定 的 温度 水 平 ,而 是 一 个 范围 。 








图 10.2 人 体 的 体 壳 温 度 与 体 核 温度 ( 仿 Schmidt- 
Nielsen , 1979) 


此 外 ,人 体 的 体温 还 有 周期 性 的 变化 。 在 一 恒 夜 : 
中 ,凌晨 的 体温 最 低 ,下 午 5 一 7 时 体温 最 高 ,以 后 下 降 ， 
(图 10.3)。 成 年 女性 的 体温 随 月 经 周期 而 变化 。 每 5 
天 在 早晨 起 床 前 ,清醒 静 臣 时 测 口腔 温度 ,发 现 月 经 前 。 
体温 较 高 ,月 经 来 时 体温 下 降 0. 2 ~ 0.3%C ,在 排卵 日 3 
体温 降低 0.2% ,排卵 后 立即 升 高 约 0. 5%C ,达到 月 经 ， 
前 期 水 平 。 这 是 由 于 卵 梨 中 孕 激 素 分 泌 增加 , 孚 激素 ， 





有 产 热效应 所 引起 的 。 





0246810121416182022 24 
时 间 ( 从 0 时 到 24 时 ) 


图 10.3 ”人体 体 温 的 昼夜 变动 ( 引 自 上 海 第 一 医学 院 ， 
1981) 


2. 人 体 的 供 热 机 制 
人 体 在 安静 时 主要 由 内 脏 .肌肉 、 脑 等 组 织 的 代谢 
过 程 提供 热量 。 人 体 增加 供 热 量 有 几 个 途径 ,最 主要 
的 是 增加 肌肉 活动 ,骨骼 肌 收 缩 时 释放 大 量 的 热 。 在 
体温 调节 中 骨骼 肌 是 主要 的 供 热 器 官 。 在 寒冷 环境 
中 ,机 体 出 现 战栗 ,温度 越 低 ,战栗 越 强 , 供 热 越 多 , 热 
量 增加 几 倍 ,因而 可 保持 体温 不 变 。 战 栗 是 骨 侣 肌 的 
反射 活动 ,由 寒冷 作用 于 皮肤 冷 感 受 器 所 引起 的 。 在 
哺乳 动物 中 ,所 有 的 组 织 都 释放 热 。 除 肌肉 组 织 以 外 ， 
在 低温 时 ,在 激素 的 刺激 下 肝 也 释放 大 量 的 热 ;全 身 脂 
肪 代谢 的 酶 系统 也 被 激活 起 来 ,脂肪 被 分 解 、. 氧 化 , 释 
放 热量 。 
” 3. 人体 的 散热 机 制 

恒温 动物 在 低温 中 要 及 时 减少 散热 增加 供 热 才能 
维持 体温 相对 的 稳定 。 在 高 温 中 要 减少 供 热 增加 散热 
才能 维持 体温 相对 稳定 。 

人 体 也 和 无 机 物 一 桩 ,通过 传导 、 辐 射 对流, 营 改 
等 物理 方式 散热 。 

空气 是 不 良 导热 体 ,人 在 空气 中 活动 ,传导 不 是 主 
要 的 散热 方法 。 只 有 裸露 的 皮肤 与 良 导热 体 接触 时 才 
发 生 有 效 的 传导 散热 ,如 坐 在 冰凉 的 石板 上 , 漫 泡 在 凉 
水 中 。 

贺 射 是 一 种 重要 的 散热 方式 ,温度 较 高 的 物体 表 
面 发 射 红 外 线 , 由 温度 较 低 的 物体 接收 。 在 气温 约 为 
25%C 的 正常 舒适 的 环境 中 ,哺乳 动物 的 皮肤 温度 约 为 
32 ,这 种 温度 差 是 够 大 的 ,足以 使 大 部 分 身体 的 热 经 





10.1_ 体 温 调节 19%3 
由 辐射 散失 。 如 果 周 围 温度 接近 体温 时 , 则 辐射 散热 
失去 作用 。 

对 流 也 是 一 种 散热 的 方式 。 紧 贴身 体 的 空气 由 于 
辐射 的 结果 温度 升 高 ,体积 膨胀 而 上 升 , 冷 空气 接着 来 
补充 ,因而 不 断 带 走 热量 。 当 周围 温度 与 体温 相近 时 ， 
不 发 生 对 流 。 

燕 发 是 非常 有 效 的 散热 方式 。 每 蒸发 1 g 水 从 体 
内 吸 去 242 4 J(580 cal) 热 。 当 气温 和 周围 物体 温度 
接近 体温 时 ,辐射 和 对 流 都 失去 散热 的 作用 ,只 能 靠 蒸 
发 散热 。 所 以 蒸发 是 重要 的 散热 方式 。 人 体 每 小 时 蒸 
发 量 大 约 为 37 g 水 ,1/3 从 呼吸 道 表 面 排 出 ,2/3 从 皮 
肤 蒸发 。 

人 体 除 了 像 无 机 物 一 样 以 传导 .辐射 .对 流 、 节 发 
等 物理 方式 散热 以 外 ,还 调节 机 体内 部 的 生理 过 程 来 
增加 或 减少 散热 。 物 理 散 热 过 程 都 发 生 在 体 表 , 所 以 
皮肤 是 主要 的 散热 器 官 , 而 皮肤 的 散热 机 制 主要 是 血 
管 运动 和 汗腺 活动 。 

在 一 般 情况 下 ,皮下 皮肤 中 血管 运动 导致 皮肤 血 
流量 的 改变 ,皮肤 血 流 量 决定 皮 温 ,这 是 调节 体温 的 主 


要 机 制 。 皮 肤 血管 运动 主要 是 外 部 温度 变化 作用 于 皮 


肤 温度 感受 器 所 引起 的 反射 活动 。 在 寒冷 作用 下 , 皮 
温 降低 产生 血管 收缩 反应 。 皮 肤 微 动脉 收缩 ,皮肤 中 
血 流量 减少 ,甚至 截断 血 流 , 皮 温 下 降 , 散 热量 减少 。 
在 温 热 作 用 下 , 皮 温 升 高 产生 血管 舒张 反应 , 皮 内 微 动 
脉 舒张 , 血 流量 大 为 增加 。 由 于 体 核 温度 高 于 皮 温 ,来 
自体 核 的 血液 使 皮 温 上 升 ,从 而 增加 辐射 ,对 流 、 若 发 
的 散热 量 。 

当 通过 辐射 .对流 以 及 蒸发 等 都 不 能 阻止 体温 继 
续 上 升 时 (例如 ,在 高 温 环 境 中 或 从 事 体力 劳动 时 )， 
汗腺 受到 神经 的 刺激 开始 出 汗 ,汗水 在 皮肤 上 若 发 , 带 
走 大 量 的 热 。 出 汗 是 有 效 的 增加 散热 的 机 制 。 一 般 情 
况 , 当 环 境 温度 为 29 时 人 开始 出 汗 ,35 和 以 上 出 汗 
成 了 唯一 有 效 的 散热 机 制 。 有 些 哺乳 动物 和 所 有 的 岛 
类 没有 汗腺 ,这 些 动物 (如 狗 与 猫 ) 在 高 温 时 出 现 噶 
气 , 通 过 呼吸 道 增加 蒸发 量 以 增加 散热 。 

4. 体温 调节 中 枢 

人 体 最 重要 的 体温 调节 中 枢 位 于 下 丘脑 。 昼 温 动 
物 下 丘脑 中 存在 调 定点 机 制 , 即 体温 调节 类 似 恒 温 器 
的 调节 机 制 。 恒 温 动 物 有 一 确定 的 调 定点 的 数值 (如 
37%C ) ,如 果 体温 偏离 这 个 数值 , 则 通过 反馈 系统 将 信 
息 送 回 下 丘脑 体温 调节 中 枢 。 下 丘脑 体温 调节 中 枢 整 
合 来 自 外 周 和 体 核 的 温度 感受 器 的 信息 ,将 这 些 信息 








与 调 定点 比较 ,相应 地 调节 散热 机 制 或 供 热 机 制 ,维持 
体温 的 恒定 。 


10.1.3 发 热 是 一 种 病理 反应 


发 热 对 人 体 的 影响 可 以 从 两 方面 看 :一 方面 ,发 热 
时 白细胞 增多 ,抗体 生成 加 快 , 肝 的 解毒 功能 增强 ,能 
使 机 体 的 抵抗 力 有 所 提高 。 可 以 说 ,一 定 程度 的 发 热 
是 机 体 对 疾病 的 生理 性 防御 反应 。 但 是 ,长 期 过 高 的 
发 热 会 使 人 体内 各 种 调节 功能 紊乱 ,给 患者 带 来 不 良 
影响 。 当 体温 超过 41% 时 ,体温 调节 中 枢 就 会 失去 调 
节 体 温 的 能 力 ,许多 细胞 开始 破坏 。 当 体温 升 高 到 
43% ,如 果 不 采 取 有 效 措施 (如 以 酒精 擦拭 身体 ,或 以 
六 水 冷却 身体 等 ) 使 体温 迅速 恢复 到 正常 范围 , 则 患者 
将 有 生命 危险 。 阿 司 匹 林 等 解 热 药 对 下 丘脑 体温 调节 
中 枢 的 作用 与 细菌 毒素 等 致 热 原 的 作用 相反 ,它们 使 
体温 调节 中 枢 的 调 定点 降低 ,从 而 使 体温 下 降 。 不 过 
阿司匹林 不 降低 正常 体温 。 








10.2.1 渗 葡 调节 的 必要 性 


维持 内 环境 的 稳定 首先 要 保证 体内 有 适量 的 水 
分 ,还 要 保证 在 体液 中 含有 适量 的 盐 类 和 营养 物质 。 
在 生活 中 有 许多 因素 影响 人 体内 的 水 分 和 盐 类 的 合 
量 , 如 吃 进 的 食物 中 包含 水 和 盐 ,体内 代谢 过 程 产生 
水 ,而 呼吸 活动 排出 一 定量 的 水 分 ,出 省 又 排出 水 和 
盐 , 这 些 因素 都 会 使 体内 的 水 分 和 盐 类 的 含量 发 生变 
化 。 因 此 ,人 体 必须 有 相应 的 机 制 来 保证 体内 水 分 和 
盐 类 的 稳定 ,这 种 稳定 也 是 整个 体内 环境 稳定 的 重要 
组 成 部 分 。 如 果 体 内 水 和 盐 类 不 能 维持 稳定 ,整个 内 
环境 也 不 能 保持 稳定 ,这 就 会 危及 生命 。 体 内 水 和 盐 
类 含量 的 调节 ,也 就 是 体液 渗透 压 的 调节 ,所 以 又 称 为 
渗透 调节 ， 


10.2.2 排泄 系统 在 稳 态 中 的 作用 


排泄 ( excretion) 是 人 体 将 分 解 代谢 的 终 末 产物 排 
出 体外 的 过 程 。 细 胞 代谢 过 程 所 产生 的 废物 穿 过 细胞 
膜 进入 组 织 液 ,再 进入 血浆 ,经 由 血液 循环 运送 到 相关 
的 器 官 排出 体外 。 人 体 参与 排泄 的 器 官 包括 ;呼吸 器 
官 ,由 肺 排出 二 氧化 碳 和 少量 的 水 ;消化 器 官 , 肝 分 沁 
胆 色素 终 肠 排 出 ,大 肠 秋 膜 排 出 无 机 盐 ; 皮 肤 ,通过 汗 





腺 排出 水 `. 盐 和 尿素 等 ; 肾 (kidney) ,人 体 最 重要 的 排 
泄 器 官 。 
肾 作 为 排泄 器 官 的 功能 是 多 方面 的 ,可 以 概括 为 ; 
@ 清除 体内 代谢 终 末 产物 ,如 尿素 、 尿 酸 等 ; 
@ 清除 体内 异物 和 它们 的 代谢 产物 ; 
@ 维持 体内 适当 的 水 含量 ; | 
@ 维持 体液 中 钠 、 钾 、 氧 、 钙 、 氢 等 离子 的 适当 : 
浓度 ; : 
@ 维持 体液 的 一 定 的 渗透 浓度 。 : 
后 3 项 就 是 渗透 调节 的 功能 ， 所 以 排 港 器 官 也 是 。 
渗透 调节 器 官 。 这 5 项 功 外 能 都 在 维持 内 环境 的 稳定 中 
起 着 重要 的 作用 。 


10.2.3 肾 是 人 体 最 重要 的 排泄 器 官 


肾 、 答 尿 管 (ureter) .膀胱 (bladder) 和 尿道 (ur : 
thra) 构成 了 人 体 的 泌尿 系统 (图 10.4)。 人 体 排出 
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图 10.4 人 体 的 泌尿 系统 ( 引 自 北京 师范 大 学 等 ,1981) 





尿 是 在 肾 中 产生 的 。 肾 位 于 腹腔 的 背面 , 疹 柱 的 左右 
侧 各 一 个 ,相当 于 拳头 大 小 , 红 棕 色 。 输 尿 管 是 肌肉 性 


管道 ,连接 肾 与 膀胱 。 左 右 两 条 给 率 管 通过 蠕动 将 尿 


从 肾 输 送 到 膀胱 。 膀 胱 是 中 空 的 肌肉 性 融 官 。 它 的 容 
积 随 着 尿 的 输入 而 逐渐 扩张 ,可 达 600 mL 左右 。 尿 首 
从 膀胱 通 到 体外 。 

肾 是 人 体 最 重要 的 渗透 调节 和 排泄 器 官 
(图 10.5)。 每 个 肾 由 大 约 100 万 个 功能 单位 组 成 。 
这 种 功能 单位 称 为 肾 单位 (nephron) 。 肾 单位 包括 肾 
小 体 和 肾 小 管 两 部 分 。 肾 小 体 又 分 肾 小 球 和 肾 小 喜 
(renal capsule) 两 部 分 。 肾 小 球 是 由 入 球 微 动脉 分 支 
形成 的 一 团 毛 细 血 管 网 ,包含 大 约 50 个 毛细 血管 祥 。 
绰 小 宫 是 一 个 中 空 的 双 层 壁 组 成 的 杯 形 圳 与 肾 小 管 的 


近 曲 小 管 相 通 。 肾 小 管 分 为 近 曲 小 管 、 癸 祥 ( 包 含 体 祥 


降 支 粗 眉 、 髓 祥 细 有 段 、 髓 祥 升 支 粗 段 ) 和 远 曲 小 管 几 部 
分 。 远 曲 小 管 与 集合 管 相通 ,而 各 集合 管 都 通 人 肾 备 
(图 10.6)。 肾 盏 与 输尿管 相通 。 


叶 间 动 天 和 肾 小 球 


昌 锥 体 





肾 被 膜 


图 10.5 肾 的 结 梅 ( 仿 Smih,1956) 


肾 又 可 分 为 休 质 与 皮质 两 层 。 骨 质 区 主要 包含 集 
合 管 、 峰 祥 、 血 管 和 支持 组 织 等 ,皮质 区 主要 包含 凤 小 
球 、 近 曲 和 远 曲 小 管 、 血 管 .支持 组 织 和 神经 等 。 肾 有 
丰富 的 血液 供给 ,而 且 每 一 个 肾 单位 都 有 血液 供给 。 
肾 动 脉 由 肾 内 侧 下 四 处 入 肾 , 分 成 四 五 个 分 支 沿 角质 
与 皮质 之 间 进 入 外 周 的 皮质 。 肾 动脉 一 再 分 支 ,最 后 





通 到 肾 和 更 的 开口 


10.6 肾 单位 的 结构 


分 成 人 球 微 动脉 进入 肾 小 体 ,在 肾 小 襄 中 第 一 次 分 成 
毛细 血管 网 ( 肾 小 球 ) ,再 汇合 成 出 球 微 动 脉 。 出 球 微 


”动脉 离开 肾 小 体 后 再 次 分 成 毛细 血管 网 包围 近 曲 小 管 


和 远 曲 小 管 。 这 些 毛 细 血 管 汇 合成 微 静脉 、 肾 静脉 
出 肾 。 


10.2.4 尿 是 怎样 生成 的 ? 


尿 是 在 肾 中 生成 的 ,生成 的 机 制 是 很 复杂 的 。 从 
肾 单位 结构 的 复杂 性 也 可 以 推 想到 尿 生成 机 制 的 复 

尿 生 成 的 过 程 包括 超 滤 (uliraflltration)、 重 吸收 
(reabsorption) 和 分 泌 (secretion )3 个 过 程 。 在 肾 小 球 
中 进行 超 滤 ,滤液 经 过 肾 小 管 时 被 重 吸 收 掉 一 些 溶质 
和 水 分 ,再 由 肾 小 管 分 泌 一 些 溶质 ,使 滤液 的 成 分 和 体 
积 都 发 生 改变 ,最 后 生成 尿 (图 10.7) 。 

1. 超 滤 

1924 年 美国 生理 学 家 A. N. Richards 等 人 用 直 
径 10 km 的 微 吸 管 刺 人 峙 的 肾 小 囊 中 (图 10.8) , 取 
出 少量 可 内 波 进 行 微量 分 析 , 发现 囊 内 液 除了 基本 
上 没有 蛋白 质 外 ,尿素 、 毛 化 钠 、 葡 萄 糖 和 磷酸 根 的 
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浓度 以 及 电导 率 等 都 与 血浆 相同 ,实际 上 是 去 蛋白 
质 的 血浆 。 这 个 实验 证 明了 原 尿 ( 赛 内 液 ) 是 血液 的 
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图 10.7 


尿 生 成 的 过 程 ( 仿 Eckert,1983) 





图 10.8 用 微 吸管 从 肾 小 囊 吸 取 囊 内 液 ( 仿 Evans,1946) 





”系统 转运 出 去 。 


2. 重 吸 收 
肾 小 球 过 滤 仅仅 是 生成 尿 的 第 一 步 。 滤 液 在 肾 小 
管内 还 要 经 过 重 吸收 和 分 泌 等 过 程 。 在 近 曲 小 管 滤液 
中 , 约 67% 的 钠 离子 被 主动 转送 出 去 ,相应 数量 的 水 和 
一 些 溶质 ,如 氧 离子 也 被 动 地 随 着 转运 出 去 ,葡萄 糖 . 氨 
基 酸 、 维 生 素 等 营养 物质 几乎 全 部 被 重 吸 收 , 滤 液体 积 
缩小 。 在 近 曲 小 管 的 未 端 ,滤液 缩减 到 原 体积 的 1/4。  、 
3. 分 泌 > 
肾 单 位 的 近 曲 小 管 . 远 曲 小 管 等 部 位 又 将 血浆 中 
的 一 些 物质 分 泌 到 管 腔 中 。 这 些 物质 包括 钾 离 子 、 氢 . 
离子 、. 氨 、 有 机 酸 和 有 机 碱 等 。 肾 单位 还 可 分 泌 其 他 许 
多 物质 ,其 中 包括 药物 毒物 和 内 源 性 的 以 及 天 然 的 分 
子 。 肾 单位 怎 能 识别 这 么 多 的 各 式 各 样 的 物质 并 将 它 : 
们 转运 出 去 呢 ? 这 是 由 于 肝 修 饰 了 这 些 分 子 , 使 它们 : 
能 与 肾 单位 壁 上 的 转运 系统 发 生 作用 ,就 可 以 被 这 些 : 































10.2.5 尿 渗透 压 的 调节 


经 过 超 滤 、 重 吸收 和 分 泌 3 个 过 程 所 生成 的 尿 
必须 根据 体内 水 分 的 情况 调节 其 渗透 压 , 以 维持 体 
水 量 的 稳定 。 在 体内 水 量 过 多 时 尿 的 渗透 压 降低 , 
出 的 水 量 增加 ; 当 体内 水 量 减少 时 则 尿 的 渗透 压 升 高 
排出 的 水 量 减少 。 | 

流出 近 曲 小 管 的 滤液 流 经 通 祥 再 流出 远 曲 小 管 
渗透 压 变化 很 小 。 但 是 在 流 过 集合 管 时 ,液体 中 的 7 
分 越 来 越 多 地 被 集合 管 所 重 吸收 ,因而 管内 渗透 压 站 
来 越 高 。 集 合 管 为 什么 会 吸收 水 分 呢 ? 这 是 由 于 集 各 
管 的 外 周 细胞 间 液 从 皮质 到 散 质 的 渗透 压 越 来 越 
形成 了 一 个 浓度 梯度 (图 10.9) 。 这 种 浓度 梯度 又 次 
由 一 套 逆流 交换 机 制 所 产生 的 。 

总 之 , 尿 的 生成 是 从 血液 在 肾 小 球 过 滤 开始 ， 
曲 小 管 滤液 被 浓缩 ,几乎 全 部 营养 物质 .75% 的 盐 
相应 的 水 分 被 重 吸收 , 留 下 尿素 和 一 些 其 他 的 物 民力 
滤液 通过 链 祥 和 远 曲 小 管 后 ,渗透 压 的 净 变 化 很 小 点 
是 由 于 逆流 倍增 机 制 的 作用 在 髓 祥 内 外 形成 了 一 
皮质 到 骨 质 的 浓度 梯度 。 这 个 浓度 梯度 使 渗透 压 
的 滤液 沿 集合 管 下 行 从 皮质 到 髓 质 时 ,其 中 的 水 
浓度 越 来 越 高 的 细胞 间 液 所 吸收 。 尿 生成 的 过 程 9 
没有 水 的 主动 转运 过 程 ,水 分 都 是 从 滤液 中 被 动 
收 掉 的 。 : 
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10.2 ”渗透 调节 与 排泄 
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图 10.9 肾 内 的 浓度 梯度 示意 图 图 中 数字 表示 不 同 部 位 的 渗透 浓度 ( mmol/L) 括 号 内 的 数字 为 尿素 的 渗透 浓度 ( 仿 Wilson,1979) 


10.2.6 水 重 吸收 的 控制 一 一 抗 利尿 激 
素 的 作用 

水 分 在 集合 管 中 下 行 时 被 动 吸 收 的 速率 决定 于 集合 
管 璧 上 皮 细 胞 的 水 通 透 性 。 垂 体 后 叶 释 放 的 抗 利尿 激素 
(antidiuretic hormone，ADH) 增 强 集合 管 的 水 通 透 性 , 因 
此 ,调节 抗 利尿 激素 的 释放 就 能 控制 尿 排出 的 水 量 。 血 
液 中 的 抗 利尿 激素 水 平 越 高 , 则 集合 管 上 皮 细 胞 的 水 通 
透 性 越 大 ,因此 , 当 尿 流 经 集合 管 时 便 会 有 更 多 的 水 被 吸 
走 。 血 液 中 抗 利尿 激素 的 水 平 决定 于 血浆 渗透 压 。 下 丘 
脑 中 有 对 渗透 压 敏感 的 神经 元 ,在 血浆 渗透 压 升 高 时 发 
放 冲 动 的 频率 增加 。 这 些 神 经 元 是 神经 分 泌 细 胞 ,它们 
的 轴 突 伸 到 垂体 后 叶 ,在 神经 冲动 的 作用 下 从 神经 末梢 
释放 抗 利尿 激素 到 血液 中 。 这 些 细胞 的 发 放 增 加 , 便 会 
增加 抗 利尿 激素 的 释放 ,提高 血液 中 抗 利尿 激素 的 水 平 ， 
使 更 多 的 水 通过 集合 管 壁 回 到 血液 中 。 血 液 中 水 增加 ， 
则 血浆 渗透 压 降低 ,逐渐 接近 渗透 压 调 定 点 的 水 平 , 便 会 
使 下 丘脑 神经 分 泌 细胞 减少 发 放 ,从 而 减少 神经 末梢 释 
放 抗 利尿 激素 ,这 也 是 一 个 负 反 馈 过 程 (图 10.10) 。 血 量 
增加 也 会 抑制 下 丘脑 神经 分 泌 细 胞 产生 和 释放 抗 利尿 激 


素 。 左 心房 以 及 循环 系统 其 他 部 分 的 容量 感受 器 将 血 量 
增加 的 信息 传送 到 中 枢 神经 系统 。 任 何 增加 血 量 的 因素 
都 会 抑制 下 丘脑 细胞 释放 抗 利尿 激素 ,使 通过 尿 排出 体 






垂体 后 叶 中 的 
神经 分 小 末梢 





图 10.10 


抗 利尿 激素 的 调节 ( 仿 Eckert,1983) 





10 内 环境 的 控制 


外 的 水 量 增加 。 相 反 , 任 何 减少 血 量 的 因素 都 会 反射 性 
地 引起 抗 利尿 激素 释放 ,从 而 保持 体内 水 分 。 因 此 , 当 饮 
人 大 量 清水 时 ,由 于 血浆 渗透 压 降低 和 血 量 增加 导致 搞 
利尿 激素 的 分 泌 受 到 抑制 ,水 在 集合 管 中 下 行 时 吸收 减 
少 ,排出 大 量 稀释 的 屎 。 


10.2.7 泌尿 系统 的 功能 障碍 及 肾 功 能 
减退 的 救治 

尿道 感染 是 泌尿 系统 常 发 生 的 疾病 ,在 女性 中 特 
别 容易 发 生 。 这 是 因为 女性 的 尿道 较 短 , 比 男性 更 易 
遭受 细菌 的 侵袭 。 细 菌 侵袭 尿道 引起 尿道 炎 , 侵 袭 膀 
胱 引起 膀胱 炎 , 如 果 再 进一步 侵袭 到 肾 则 可 引起 肾 孟 
肾炎 。 肾 小 球 草 受 损伤 可 引起 肾 小 球 堵塞 ,没有 液体 
流 和 人 捅 小 管 ; 也 可 引起 肾 小 球 的 通 透 性 超过 正常 值 。 
如 果 肾 小 球 通 透 性 过 高 ,蛋白 质 \ 白 细胞 ,甚至 红细胞 
都 可 在 尿 中 出 现 。 


由 于 肾 在 维持 内 环境 稳 态 中 的 重要 作用 , 肾 全 部 、 


甚至 部 分 停止 活动 ( 肾 衰竭 ) 就 成 为 危及 生命 的 疾病 。 
有 多 种 原因 可 引发 肾 衰竭 :如 血液 中 的 有 毒物 质 、 某 些 
免疫 反应 、 严 重 的 肾 感 染 、 血 流 突 然 减 少 (如 外 伤 引起 
的 大 量 失血 ) 等 。 肾 衰竭 可 突然 发 生 , 称 为 急性 肾 衰 
竭 。 肾 功能 也 可 逐渐 减退 ,形成 慢性 肾 衰竭 。 如 诊断 
为 肾 衰竭 应 立即 治疗 。 如 果 是 双 侧 肾 衰竭 就 需要 进行 
肾 透析 (kidney dialysis) 以 清除 血液 中 的 有 害 物质 。 肾 
透析 有 血液 透析 和 腹腔 透析 两 种 方式 。 血 液 透 析 是 将 


患者 的 血液 从 腕 部 动脉 引信 透 析 器 中 的 由 半 透 膜 制 成 
的 管道 系统 ,血液 流 经 半 透 膜 管道 时 与 管道 外 的 透析 
液 进 行 物 质 交换 ,除去 血液 中 的 有 害 物质 (如 代谢 废物 
等 ) 后 再 流 回 患者 的 静脉 (图 10. 11)。 腹 腔 透析 则 是 
通过 安装 在 腹壁 上 的 塑料 管 将 透析 液 直接 注入 腹腔 。 


腹腔 中 周围 器 官 的 代谢 废物 和 水 分 子 扩散 进入 透析 
液 ,4~8 小 时 后 将 透析 液 排出 。 在 腹腔 透析 时 ,患者 
可 以 进行 正常 的 活动 。 





半 透 膜 的 管道 系统 








图 10.11 血液 透析 示意 图 ( 仿 DeWitt,1989) 


。 肾 移植 是 治疗 严重 肾 衰竭 的 重要 方法 。 肾 移植 是 把 
健康 的 肾 移植 到 患者 体内 来 代替 受 损伤 的 肾 。 近 年 来 
在 血缘 关系 较 近 的 家 庭 成 员 间 的 肾 移植 往往 得 到 成 功 。 











上 mm 一 


， 试 述 人 体 是 怎样 通过 反馈 调节 机 制 来 维持 体温 的 稳定 的 。 

.为 什么 在 高 温 环境 中 从 事 重 体力 劳动 的 工人 常 饮用 含 食盐 0.1% ~0.5% 的 清凉 饮料 ? 
大 量 饮水 则 引起 大 量 排尿 ,不 饮水 或 少 饮水 则 尿 量 减少 , 试 述 其 调节 机 制 。 

. 在 海上 遇难 的 人 为 什么 不 能 靠 喝 海水 维持 生命 ? 
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11.1 人 体 对 抗 感染 的 非特 
异性 防卫 

11.2 特异 性 反应 (免疫 应 
答 ) 


11.3 免疫 系统 的 功能 异常 








1796 年 詹 纳 大 夫 
为 儿童 接种 牛 辣 
预防 天 花 


一 般 说 来 ,免疫 (immunity) 是 指 身体 对 抗 病原 体 引 起 疾病 的 能 力 。 这 是 一 
个 复杂 的 问题 。 因 为 一 方面 有 多 种 病原 体 可 引起 疾病 ,这 些 病原 体 包括 病毒 、 
细菌 、 原 生动 物 、 真 菌 等 ; 男 一 方面 人 体内 有 多 种 因素 有 助 于 对 抗 疾 闹 的 侵袭 。 
此 外 ,免疫 对 癌症 也 可 以 起 重要 的 预防 和 控制 作用 。 和 免疫 系统 有 时 还 可 以 产生 
对 人 体 不 利 的 作用 ,如 攻击 、 侵 犯 我 们 自身 而 引起 自身 免疫 病 , 对 某 些 物质 的 过 
敏 反应 ,以 及 对 移植 器 官 的 过 敏 反应 ,等 等 。 

人 体 对 付 病 原 体 的 侵袭 有 三 道 防 线 。 第 一 道 防 线 是 体 表 的 屏障 ,第 二 道 防 
线 是 体内 的 非特 异性 反应 ,第 三 道 防线 是 特异 性 反应 , 即 免疫 应 答 。 





11.1.1 人 体 对 抗 病原 体 的 第 一 道 防线 
是 体 表 的 屏障 


第 一 道 防线 包括 身体 表面 的 物理 屏障 和 化 学 防 
御 。 通 常 病原 体 不 能 穿 过 皮肤 和 消化 呼吸、 泌尿 、 
生殖 等 管道 的 黏 噶 。 皮 肤 的 表面 有 一 层 死 细胞 ( 角 


质 细胞 ) ,病原 体 不 能 在 这 种 环境 中 生存 ,而 且 皮 肤 
中 的 皮脂 腺 分 泌 的 油脂 也 能 抑制 真菌 和 某 些 细菌 。 
但 在 某 种 环境 下 ,如 鞋 宾 中 脚趾 间 的 环境 ,温暖 、 淹 
湿 \、 黑 上 暗 , 有 利于 真菌 的 生长 繁殖 ,因此 会 长 脚 癣 。 
当 皮 肤 外 表层 破裂 时 ,皮肤 的 次 层 也 能 抑制 病原 体 
的 生长 。 不 过 糖尿 病 患者 由 于 真皮 中 葡萄糖 含量 过 
高 ,抑制 病原 体 的 能 力 减弱 ,可 以 引起 危险 的 感染 。 
通常 寄居 在 黏膜 上 的 细菌 能 协助 抽 制 病原 体 。 它 们 
或 夺 去 病原 体 的 营养 物 ,或 分 泌 代 谢 产物 使 环境 不 
适合 病原 体 生存 。 例 如 ,生活 在 阴道 表面 的 乳酸 杆 
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菌 分 刻 乳 酸 , 使 阴道 中 维持 低 pH 环境 ,大 多 数 细菌 
和 真菌 不 适宜 生存 。 当 妇女 使 用 抗生素 治疗 细菌 感 
染 时 ,有 可 能 引发 阴道 炎 。 这 是 因为 她 使 用 的 药物 
同时 也 杀 死 了 阴道 中 的 乳酸 杆菌 。 在 呼吸 管道 中 ， 
秋 膜 中 含有 的 洲 菌 酶 可 以 消灭 多 种 细菌 。 在 眼泪 、 
唾液 .胃液 和 肠 液 中 也 含有 溶菌 酶 和 其 他 的 酶 可 以 
破坏 细菌 ,保护 身体 。 尿 液 以 它 的 低 pH 和 冲洗 活动 
可 使 大 多 数 病原 体 无 法 在 尿道 中 生存 。 
11.1.2 体内 的 非特 异性 反应 是 人 体 对 
抗 病原 体 的 第 二 道 防线 

如 果 病 原 体 突破 体 表 屏 障 , 某 些 白细胞 和 血浆 蛋 
白 便 会 产生 反应 以 对 付 任何 侵犯 人 体 的 病原 体 。 由 于 
这 种 反应 不 是 专门 针对 某 种 特定 的 病原 体 , 因 此 被 称 


为 非特 异性 反应 。 
1. 局 灶 性 炎症 反应 





当 皮 肤 破损 后 往往 引起 局 灶 性 炎症 反应 (inflam- . 


matory response)。 它 有 4 种 症状 :疼痛 、 发 红 、 肿胀 和 
发 热 。 当 皮肤 破损 时 ,毛细 血管 和 细胞 被 破坏 ,释放 血 
管 舒缓 激 肽 。 这 种 物质 引发 神经 冲动 ,使 人 产生 痛 党 ， 
同时 还 刺激 肥大 细胞 释放 组 胺 。 组 胺 与 舒缓 激 肽 使 受 


损伤 部 位 的 微 动 脉 和 毛细 血管 舒张 .扩大 ,皮肤 变 红 ; 


使 毛细 血管 的 通 透 性 升 高 ,蛋白 质 和 液体 逸 出 ,局 部 形 
成 肿胀 ;同时 局 部 体温 升 高 ,这 可 以 加 强 白细胞 的 吞噬 
作用 ,减少 侵入 的 微生物 。 

皮肤 的 任何 破损 都 可 能 使 病原 微生物 进入 体内 ， 
引起 中 性 白细胞 和 单 核 细胞 迁移 到 受 损伤 的 部 位 。 中 
性 白细胞 和 单 核 细胞 都 可 以 做 变形 运动 ,从 毛细 血管 
壁 销 出 ,进入 组 织 间隙 。 中 性 白细胞 吞噬 细菌 ,然后 由 





(a) 


图 11.1 补体 分 子 破坏 细菌 的 图 解 (a) 已 活化 补体 分 子 嵌 入 细菌 的 细胞 膜 形成 孔 。(B) 盐 类 和 液体 经 孔道 进入 细 


菌 。(e) 细菌 膨胀 直至 破裂 ( 仿 Mager,1995) 


其 溶 酶 体 中 的 水 解 酶 将 它们 消化 。 单 核 细 胞 从 血管 进 
入 组 织 后 便 分 化 成 巨 蜂 细胞 ( macrophage) ,可 以 吞噬 
上 百 个 细菌 和 病毒 。 菜 些 组 织 ,特别 是 结缔 组 织 ,有 常 
驻 的 巨 噬 细胞 ,它们 吞噬 衰老 的 血细胞 .小 块 的 死 组 织 
或 其 他 的 碎片 。 巨 哄 细 胞 还 可 以 通过 释放 一 种 生长 因 
子 进入 红 骨 髓 ,刺激 白细胞 的 产生 和 释放 。 在 克服 感 
染 时 ,一 些 中 性 白细胞 死亡 。 这 些 白细胞 和 一 些 坏死 
组 织 、 坏 死 细 胞 死 细 菌 和 活 的 白细胞 结合 在 一 起 形成 
脓 液 。 脓 液 是 一 种 黄色 务 稠 的 液体 。 肤 液 的 出 现 表 示 
身体 正在 克服 感染 。 . 
”局 灶 性 炎症 如 治疗 不 当 会 莹 延 到 全 身 ,引起 血液 “ 
中 白细胞 计数 增加 、 发 热 和 全 身 不 适 等 症状 。 3: 
2. 补体 系统 3 
”在 人 体 血 液 中 有 一 个 复杂 的 具有 酶 活性 的 血浆 蛋 
白 系 统 ,大 约 含 20 种 和 蛋白质。 这 些 蛋 白质 称 为 补体 蛋 
白质 (complement protein ) ,这 个 蛋白 质 系 统 被 称 为 补 
体系 统 , 简 称 补体 。 
通过 两 种 方式 可 以 激活 补体 :一 种 方式 是 有 的 补 
体 与 已 经 结合 在 病原 体 上 的 抗体 结合 , 另 一 种 方式 是 
有 的 补体 与 病原 体 表面 的 糖分 子 结合 ,这 两 种 结合 都 : 
可 以 使 补体 活化 。 如 果 少 数 补体 蛋白 分 子 被 激活 , 它 
们 又 可 以 去 激活 其 他 的 补体 分 子 ,形成 级 联 反应 ,激活 ， 
大 量 的 补体 分 子 。 ; 
这 些 已 活化 的 补体 分 子 可 以 起 多 方面 的 作用 。 某 : 
些 补体 蛋白 质 聚 合 在 一 起 形成 孔道 复合 体 , 红 入 病原 
体 的 细胞 膜 。 胞 外 的 离子 和 水 通过 孔道 进入 细胞 ,使 ， 
病原 体 膨 胀 ,破裂 而 死亡 (图 11.1)。 这 些 已 活化 的 补 汪 
体 分 子 ,包括 已 经 裂解 了 的 碎片 ,还 能 吸引 巨 噬 细胞 前 
来 春 噬 各 种 人 侵 的 异物 。 















(9) 





另 一 些 已 活化 的 补体 分 子 还 可 以 直接 附着 在 细菌 
， 的 细胞 壁 上 ,增加 细菌 被 知 哄 的 概率 。 

已 活化 的 补体 分 子 还 可 以 刺激 肥大 细胞 释放 组 
肪 ,促进 炎症 反应 。 

活化 的 补体 分 子 既 可 以 杀 死 病原 体 ,也 可 以 破坏 
自身 的 正常 细胞 。 但 各 种 补体 分 子 的 寿命 不 长 ,而 且 
血液 中 还 有 各 种 补体 的 抑制 因子 ,抑制 级 联 反应 的 各 
个 环节 ,所 以 补体 活动 的 区 域 一 般 仅 局 限 在 炎症 病灶 
的 周围 ,不 会 波及 全 身 。 

3. 干扰 素 

干 拢 索 (interferon) 是 受 病毒 感染 的 细胞 所 产生 的 
能 抵抗 病毒 感染 的 一 组 蛋白 质 。 产 生 干 扰 素 是 机 体 的 
一 种 保护 性 反应 。 侵 入 细胞 的 病毒 激活 干扰 素 基因 ， 
合成 干 拢 素 。 干 扰 素 并 不 直接 杀 死 病毒 ,而 是 刺激 自 
身 和 周围 的 细胞 产生 另 一 种 能 抑制 病毒 复制 的 蛋白 
。 质 ,从 而 抵抗 感染 。 目 前 已 知 的 干扰 素 有 a、B、Yy 等 3 
种 类 型 。 

有 证 据 表明 ,干扰 素 有 助 于 大 多 数 病毒 感染 的 闯 
愈 。 还 有 研究 表明 ,干扰 素 可 以 防止 和 抑制 恶性 肿瘤 
细胞 的 生长 。 现 在 已 用 基因 重组 技术 把 编码 干扰 素 蛋 
白 的 基因 片段 整 合 到 醇 母 的 基因 中 ,然后 大 量 培养 本 
母 ,从 中 提取 干扰 素 。 干 扰 素 在 控制 普通 感冒 ,治疗 流 
感 , 带 状 疱疹 、 乙 型 肝炎 以 及 某 些 恶 性 肿瘤 等 方面 有 疗 
效 。 


11.1.3 淋巴 系统 在 抗 感染 时 的 决定 性 
作用 

淋巴 系统 包括 分 布 广泛 的 各 种 淋巴 管 与 淋巴 器 官 
(图 11.2)。 

淋巴 系统 是 一 种 单 向 运输 系统 , 它 的 末端 是 毛细 
淋巴 管 (图 8.1) 。 身 体 的 各 部 分 都 有 丰富 的 毛细 淋巴 
管 ,毛细 淋巴 管 吸收 从 毛细 血管 扩散 出 来 而 又 没有 被 
吸收 回去 的 体液 。 一 旦 组 织 液 进入 淋巴 管 就 被 称 为 淋 
巴 液 ,也 称 淋 巴 。 毛 细 淋 巴 管 汇合 成 淋巴 管 ,淋巴 管 汇 
合成 胸 导 管 ( 左 淋 巴 导 管 ) 和 右 淋 巴 导管 。 胸 导管 比 
右 淋巴 导管 粗大 , 它 接受 来 自 下 肢 、 腹 部 .左上 肢 和 头 
栋 部 左 侧 的 淋巴 ,然后 汇 人 左 锁骨 下 静脉 。 右 淋巴 导 
管 只 接受 右 臂 和 头颈 部 右 侧 的 淋巴 ,然后 汇 人 右 锁骨 
下 静脉 。 左 、 右 钞 骨 下 静脉 与 上 腔 静 脉 汇合 ,进入 心 
脏 。 大 淋巴 管 的 结构 类 似 心 血管 系统 的 静脉 ,管内 也 
有 辩 膜 ,也 只 能 向 心脏 方向 开放 。 淋 巴 在 淋巴 管内 的 
流动 也 靠 骨 占 肌 的 收缩 。 上 骨骼 肌 收 缩 时 淋巴 被 挤 过 状 
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图 11.2 人 体 的 淋巴 系统 ( 念 Graaff, 1994) 


膜 ,骨骼 肌 千 张 时 瓣膜 关闭 阻止 淋巴 回流 。 

淋巴 器 官 包括 骨髓 (bone marrow) 、 淋 巴结 (lymph 
node) 、 脾 (spleen) 和 胸腺 ( thyinus) 3 

红 骨 髓 (red bone marrow) 是 各 类 血细胞 的 发 源 
地 。 各 种 血细胞 都 是 来 源 于 骨髓 中 的 干细胞 。 在 儿童 
时 ,大 部 分 骨骼 中 有 红 上 骨髓 ,而 成 人 则 只 有 头骨 、 胸 骨 、 
肋骨 、 锁 骨 、 上 骨 侈 和 疹 柱 中 还 存在 红 上 骨髓 。 

淋巴 结 呈 卵 形 或 圆 形 结构 ,直径 1 ~ 25 mm, 沿 淋 
巴 管 分 布 。 淋 巴结 的 外 周 为 结缔 组 织 构成 的 囊 , 内 部 
又 被 结缔 组 织 分 隔 成 小 结 (图 11.3) 。 每 个 淋巴 小 结 
都 有 一 个 充满 淋巴 细胞 和 巨星 细胞 的 罕 。 当 淋巴 流 经 
窦 时 巨星 细胞 清除 其 中 的 细菌 和 细胞 碎片 。 

脾 位 于 腹腔 左上 方 的 甩 下 ,其 结构 与 淋巴 结 相似 ， 
也 有 净化 经 过 脾 的 血液 的 功能 。 

胸腺 位 于 胸骨 之 后 的 胸腔 上 部 。 胸 腺 在 儿童 期 比 
较 大 ,青春 发 育 期 最 大 ,成 年 后 逐渐 缩小 。 胸 腺 也 被 结 
缔 组 织 分 成 小 结 ,T 淋巴 细胞 在 这 些小 结 中 成 熟 。 胸 
腺 分 泌 胸 腺 素 ( 也 ymosin) , 它 能 将 前 了 淋巴 细胞 诱导 
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图 11.3 淋巴 结 的 结构 ( 仿 DeWitt, 1989) 


成 熟 为 了 淋巴 细胞 。 

淋巴 系统 与 循环 系统 密切 配合 ,具有 三 方面 的 功 
能 :首先 ,淋巴 管 将 细胞 间隙 中 多 余 的 组 织 液 转运 回血 
液 循环 中 ;其 次 ,在 肠 绒毛 中 的 毛细 淋巴 管 吸收 脂肪 ， 
并 将 它们 转运 到 血液 循环 中 ;其 三 ,淋巴 中 含有 大 量 免 
疫 活性 细胞 ,在 身体 对 抗 感染 中 起 决定 性 的 作用 。 





11.2.1 特异 性 免疫 的 作用 


如 果 人 入 侵 者 突破 了 身体 的 第 一 、 二 道 防线 ,第 三 首 
防线 就 会 发 挥 作 用 。 这 道 防线 是 针对 特定 病原 体 发 生 
的 特异 性 反应 , 即 免疫 应 答 (immune response) 。 

当 病 原 体 进入 体 内 后 ,由 于 它们 含有 特异 性 化 学 
物质 (蛋白 质 , 大 分 子 多 糖 、 黏 多 糖 等 ) ,引起 体内 产生 
针对 这 些 特异 性 化 学 物质 的 特异 性 免疫 应 答 。 这 些 可 
以 使 机 体 产生 特异 性 免疫 应 答 的 物质 称 为 抗原 (anti- 
gen) 。 
特异 性 免疫 应 答 分 为 两 大 类 :细胞 介 导 的 免疫 应 
细胞 免疫 (cellular im- 
munity ) 和 抗体 介 导 的 免疫 应 答 (antibody-mediated re- 
体液 免疫 (humoral immunity ) 。 
白细胞 中 的 淋巴 细胞 在 特异 性 免疫 应 答 中 起 着 重 





答 (cell-mediated response ) 





sponse ) 


要 的 作用 。 淋 巴 细胞 从 功能 上 又 分 为 了 淋巴 细胞 和 3 
淋巴 细胞 。T 了 淋巴 细胞 与 细胞 免疫 有 关 。B 淋巴 细胞 
与 体液 免疫 有 关 。 这 两 类 淋巴 细胞 都 起 源 于 骨骸 中 的 
淋巴 干细胞 。 一 部 分 淋巴 干细胞 在 发 育 过 程 中 先进 入 
胸腺 ,在 此 分 化 增殖 ,发育 成熟 。 这 种 淋巴 细胞 称 为 了 T 
淋巴 细胞 (T-lymphocyte ) 。 另 一 部 分 淋巴 干细胞 ,在 
鸟 类 则 是 先 在 腔 上 囊 (bursa of fabricius ) 发 育成 熟 。 
此 ,这 类 淋巴 细胞 称 为 B 淋巴 细胞 (B-lymphocyte)。 
哺乳 动物 的 B 淋巴 细胞 在 何 处 发 育成 熟 还 有 不 同 的 意 
见 , 可 能 就 是 在 骨髓 中 发 育成 熟 的 。 

”免疫 应 答 有 两 个 特点 :一 是 免疫 学 上 的 特殊 
性 。 淋 巴 细胞 识别 并 清除 特定 的 病原 体 。 二 是 免 
疫 学 上 的 记忆 。 在 与 一 种 病原 体 发 生 一 次 对 抗 之 
后 ,淋巴 系统 会 产生 一 些 淋巴 细胞 并 保留 下 来 , 称 


”为 记忆 淋巴 细胞 ,一 旦 相同 的 病原 体重 新 人 侵 , 这 


些 保留 下 来 的 记忆 淋巴 细胞 便 快速 地 发 起 攻击 ,将 . 
它们 清除 掉 。 


11.2.2 淋巴 细胞 如 何 识别 入 侵 者 


”人 体 所 有 细胞 的 细胞 膜 上 都 有 各 种 不 同 的 蛋白 
质 ,其 中 就 包括 主要 组 织 相 容 性 复合 体 ( major histo- 
compatibility complex, MHC ) 的 分 子 标志 。 这 个 标志 
是 每 一 个 人 特有 的 身份 标签 。 这 种 主要 组 织 相 容 性 
复合 体 在 胚胎 发 育 中 产生 ,所 有 的 身体 细胞 上 都 存 : 
在 。 除了 同 卵 双胞胎 以 外 ,没有 两 个 人 有 相同 的 
MHC 标志 。 每 一 个 人 的 白细胞 都 认识 这 些 自身 的 身 
份 标 签 ,在 正常 情况 下 不 会 攻击 带 有 这 些 标签 的 自 
身 细胞 。 病 毒 、 细 菌 和 其 他 的 致 病因 子 在 它们 的 表 : 
面 也 带 有 表明 它们 特殊 身份 的 分 子 标志 。 当 一 个 人 
侵 者 所 携带 的 与 被 人 侵 者 不 同 的 分 子 标志 , 即 “ 非 3 


我 "标志 被 识别 后 ,B 淋巴 细胞 和 了 淋巴 细胞 受到 刺 
激 , 开 始 反复 分 裂 , 形 成 巨大 的 数量 。 同 时 分 化 成 不 


同 的 群体 ,以 不 同 的 方式 对 和 信 侵 者 作出 反应 。 一 部 盖 
分 成 为 效应 细胞 (effector cells) 与 人 侵 者 作战 并 歼灭 . 
之 。 另 一 部 分 分 化 成 为 记忆 细胞 (memory cells) 进 入 
静止 期 ,留待 以 后 对 同一 病原 体 的 再 次 入 侵 作出 快 3 
速 而 猛烈 的 反应 。 到 

由 此 可 见 免疫 应 答 的 特殊 性 与 记忆 包括 3 个 事 : 
件 :首先 ,对 一 个 人 侵 者 的 标志 的 特异 识别 (recogni- 
tion) ;其 次 ,细胞 反复 分 裂 以 产生 巨大 数量 的 淋巴 细胞 “ 
群体 ;再 次 ,淋巴 细胞 分 化 成 特 化 的 效应 细胞 群 和 记忆 “ 
细胞 群 (图 11.4) 。 
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11.2 特异 性 反应 (免疫 应 签 





本 


11.4 免疫 应 答 的 特异 性 与 记忆 ( 仿 DeWitt,1989) 


任何 一 个 引发 产生 大 量 淋巴 细胞 的 “ 非 我 ”标志 
就 是 抗原 。 大 多 数 的 抗原 是 位 于 病原 体 和 肿瘤 组 胞 上 
的 蛋白 质 分 子 ,每 一 种 抗原 都 有 独特 的 三 维 形式 。 淋 


巴 细 胞 则 带 有 能 与 这 种 形式 的 分 子 相 结 合 的 受 体 分 


子 。 这 便 是 淋巴 细胞 如 何 识别 它们 的 目标 的 原因 。 

当 病 原 体 侵入 体内 发 生 感染 时 , 巨 噬 细 胞 便 会 知 
吃 人 侵 的 病原 体 ,将 它们 消化 。 病 原 体 ( 如 细菌 ) 被 消 
化 ,其 上 的 抗原 分 子 被 降解 成 为 多 肽 ,然后 与 巨 噬 细 胞 
的 MHC 和 蛋白质 结合 形成 抗原 -MHC 复合 体 。 这 种 复 
合体 移动 到 细胞 的 表面 , 呈 递 出 来 。 这 些 巨 蜂 细胞 膜 
上 的 抗原 -MHC 复合 体 一 旦 与 人 体 中 已 经 存在 的 淋巴 
细胞 上 的 相应 的 受 体 结合 便 会 在 其 他 因素 的 辅助 下 促 
使 淋巴 细胞 分 裂 ,产生 大 量 的 淋巴 细胞 ,启动 免疫 
应 答 。 


11.2.3 人 体内 数 以 百 万 计 的 抗原 受 体 
是 怎样 产生 的 


在 我 们 身体 周围 有 无 数 抗原 ,淋巴 细胞 为 什么 在 
抗原 未 侵入 前 就 已 具有 数 以 百 万 计 的 不 同 的 抗原 受 体 
来 对 付 这 类 威胁 呢 ? 

现在 的 免疫 理论 认为 这 是 由 于 淋巴 细胞 内 有 关 的 
基因 随机 重新 组 合 的 结果 。 一 个 人 的 全 部 了 淋巴 细胞 
和 B 淋巴 细胞 的 基因 都 是 相同 的 ,其 中 包括 为 抗原 受 
体 编码 的 基因 。 但 是 在 细胞 成 熟 过 程 中 ,由 于 抗原 受 
体 编码 的 基因 中 的 不 同 部 分 随机 地 移动 (重新 组 合 )， 
可 以 造成 数 以 百 万 计 的 重 排 。 对 于 一 个 了 细胞 或 一 个 
B 细胞 ,这 种 随机 重 排 的 过 程 只 产生 一 种 基因 , 它 编码 
出 一 个 抗原 受 体 ,这 个 受 体 只 能 识别 一 个 抗原 。 但 一 


从 了 且 人 堆 
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个 人 就 会 有 10 “以 上 不 同 抗原 受 体 的 淋巴 细胞 。 当 一 
种 抗原 人 侵 时 ,只 有 一 种 基因 型 的 淋巴 细胞 的 受 体 能 
识别 人 侵 抗 原 的 “ 非 我 "标志 的 特定 结构 ,并 与 之 结 
合 。 这 种 淋巴 细胞 被 激活 后 产生 一 个 免疫 学 上 同一 的 
克隆 (克隆 就 是 遗传 学 上 相同 的 细胞 群体 ) 来 对 抗 这 
种 抗原 。 这 便 是 免疫 学 上 的 特异 性 的 分 子 和 细胞 
基础 。 

在 一 次 对 付 一 种 抗原 的 免疫 应 答 中 并 不 是 全 部 克 
隆 出 来 的 了 淋巴 细胞 和 B 淋巴 细胞 都 消耗 干净 ,而 是 
有 一 部 分 保留 在 血液 循环 中 成 为 记忆 细胞 。 以 后 一 旦 
遇 到 同一 抗原 ,这 些 记忆 细胞 便 会 更 快速 更 大 规模 地 
增殖 ,作出 强 有 力 的 反应 。 


11.2.4 细胞 介 导 的 免疫 应 答 


如 前 所 述 免疫 应 答 分 两 类 :细胞 介 导 的 免疫 应 答 
(细胞 免疫 ) 和 抗体 介 导 的 免疫 应 答 (体液 免疫 ) 。 细 


胞 介 导 的 免疫 应 答 直 接 对 抗 被 病原 体感 染 的 细胞 和 - 


疡 细胞 ,也 对 抗 移植 器 官 的 异体 细胞 。 

成 熟 的 了 淋巴 细胞 分 成 不 同 的 群体 ,其 中 有 成 
熟 的 辅助 性 T 淋巴 细胞 (helper T cell) ,还 有 成 熟 的 
细胞 毒性 了 淋巴 细胞 (cytotoxic T cell) 。 成 熟 的 了 淋 
巴 细胞 都 有 对 应 于 一 种 特定 的 抗原 的 受 体 。 这 些 细 
胞 成 熟 后 离开 胸腺 进入 血液 循环 之 中 。 每 一 个 成 熟 


的 T 淋 巴 细胞 只 带 有 对 应 于 一 种 抗原 的 受 体 。 如 果 


没有 遇 到 这 种 抗原 ,这 个 了 淋巴 细胞 就 处 于 不 活动 


状态 。 这 些 了 细胞 对 自身 细胞 上 的 MHC 标志 不 发 - 


生 反 应 。 当 它 遇 到 与 它 的 受 体 相 适应 的 抗原 (包括 
病原 体 细胞 表面 抗原 异体 组 织 细 胞 表面 标志 的 
MHC 和 被 感染 的 自身 细胞 的 病原 体 抗原 ) ,而 且 是 呈 
递 在 抗原 -MHC 复合 体 上 时 ,这 个 T 细 胞 便 会 受到 刺 
激 ,开始 分 型 ,形成 一 个 克隆 。 这 个 了 细胞 的 后 代 分 
化 为 效应 细胞 群 和 记忆 细胞 群 ,每 一 个 细胞 都 具有 
相对 应 于 这 种 抗原 的 受 体 (图 11.5)。 

在 血液 循环 中 ,活化 的 辅助 性 T 淋巴 细胞 可 分 泌 
多 种 蛋白 质 ,包括 白细胞 介 素 -2, 可 促进 淋巴 细胞 的 
增殖 与 分 化 。 活 化 的 细胞 毒性 T 淋 巴 细胞 识别 嵌 有 搞 
原 -MHC 复合 体 的 细胞 (包括 已 被 感染 的 身体 细胞 或 
癌 细 胞 ) 并 消灭 之 。 它 们 首先 分 说穿 孔 蛋 白 (perfor- 
ins) 在 报 细 胞 膜 上 形成 孔道 ,还 分 泌 毒 素 进 入 细胞 拓 
乱 细 胞 器 和 DNA ,然后 放 开 这 个 细胞 再 攻击 另 一 个 
细胞 。 





辅助 性 T 细 胞 
上 的 抗原 -MHC 
受 体 . 








” ”处女 或 记忆 
细胞 毒性 细胞 


[ 
分 裂 和 分 化 





图 11.5 细胞 介 导 的 免疫 应 答 ( 仿 Starr,1995 ) 


11.2.5 抗体 介 导 的 免疫 应 答 
成 熟 的 B 淋巴 细胞 合成 能 与 特定 抗原 结合 的 受 


体 分 子 ,也 就 是 结合 在 B 淋巴 细胞 膜 上 的 相对 应 的 抗 站 


体 分 子 (antibody) 。 所 有 的 抗体 分 子 都 是 蛋白 质 , 但 每 
一 种 抗体 分 子 的 结合 位 点 只 能 与 一 种 抗原 匹配 。 抗 体 
分 子 的 基本 结构 是 立 形 ,两 臂 上 有 同样 的 结合 位 点 。 
图 11.6 表示 抗体 的 了 形 结构 。 这 是 由 4 条 多 肽 链 构 
成 的 。 两 条 重 链 形成 Y 形 的 基本 架构 ,两 条 轻 链 由 二 
硫 键 分 别 连接 在 两 条 重 链 上 。 轻 链 和 重 链 都 有 各 种 抗 
体 分 子 都 相同 的 恒定 区 。 但 它们 还 有 可 变 区 ,是 与 相 
应 抗原 结合 的 位 点 。 在 可 变 区 的 氨基 酸 序列 中 具有 每 
种 抗体 分 子 所 有 的 独特 构 型 。 抗 原 的 结构 和 形状 适应 
于 结合 位 点 的 构造 和 形状 。 

成 熟 的 B 淋巴 细胞 的 抗体 分 子 在 合成 后 便 移 到 
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抗原 结合 位 点 
重 链 可 变 区 





图 11.6 抗体 ( 仿 Starr,1995) 


细胞 膜 上 。 每 个 抗体 分 子 的 尾部 艇 入 脂 双 层 中 ,而 两 
臂 则 伟 在 外 面 。 成 熟 的 B 淋巴 细胞 在 血液 中 循环 流 
动 。 当 它 的 受 体 分 子 两 臂 遇 到 相应 的 抗原 并 将 它 锁 定 
在 结合 位 点 后 ,这 个 B 淋巴 细胞 便 被 致 敏 了 ,准备 开 
始 分 裂 。 但 还 需要 另外 一 些 适当 的 信号 , 它 才 会 分 裂 。 
这 些 信 号 来 自 一 个 已 经 被 抗原 -MHC 复合 体 活 化 了 的 
辅助 性 了 淋巴 细胞 。 活 化 的 了 细胞 分 泌 白 细胞 介 素 - 
2 ,促进 致 繁 B 淋巴 细胞 分 裂 。 反 复 分 裂 形成 的 B 细 
胞 克隆 分 化 为 效应 B 细胞 和 记忆 B 细胞 。 效 应 B 细 
胞 (又 称 浆 细胞 ) 产生 和 分 泌 大 量 的 抗体 分 子 ,分布 到 
血液 和 组 织 液 中 。 当 抗体 分 子 与 抗原 结合 后 , 它 便 给 
这 个 病原 体 加 上 标签 以 便 巨 蜂 细 胞 和 补体 蛋白 质 来 消 
灭 它 ( 见 前 ) 。 抗 体 介 导 的 免疫 应 答 的 主要 目标 是 细 
胞 外 的 病原 体 和 毒素 ,不 能 与 在 寄主 细胞 中 的 病原 体 
和 毒素 结合 。 当 这 些 病 原 体 和 毒素 在 组 织 和 体液 中 自 
由 地 循环 流动 时 ,抗体 与 这 类 细胞 外 的 病原 体 和 毒素 
结合 ,致使 病毒 一 类 的 抗原 失去 进入 寄主 细胞 的 能 力 ， 
使 一 些 细菌 产生 的 毒素 被 中 和 而 失效 ,还 可 使 一 些 抗 
原 (如 可 溶 的 蛋白 质 ) 凝聚 而 被 巨星 细胞 吞 只 
(图 11.7)。 

在 一 次 免疫 应 答 中 产生 的 抗体 不 会 全 部 用 完 。 
各 种 各 样 的 抗体 在 血液 中 循环 流动 。 因 此 检查 血液 
中 的 某 一 种 抗体 便 可 确定 一 个 人 是 否 曾经 受到 某 种 
特定 的 病原 体 的 侵袭 ,例如 引发 肝炎 或 艾滋 病 的 病 
毒 的 侵袭 。 





大 量 的 效应 和 
沁 忆 了 细胞 





循环 中 i 记忆 B 组 
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图 11.7 抗体 介 导 的 免疫 应 答 ( 伪 Sarr,1995) 


免疫 应 答 在 身体 的 哪些 部 位 
进行 

病原 体 人 侵 体 内 后 ,免疫 应 答 首 先 在 免疫 器 官 中 
进行 。 这 些 器 官 包 括 扁桃 体 和 广泛 分 布 的 淋巴 结 。 淋 
巴结 多 在 呼吸 .消化 ,生殖 系统 的 黏膜 下 。 这 样 的 位 置 
便于 抗原 呈 递 细胞 (如 巨星 细胞 ) .淋巴 细胞 拦截 刚刚 
突破 体 表 屏障 的 人 侵 者 。 病 原 体 侵入 组 织 液 后 , 随 组 
织 液 进 入 淋巴 管 , 沿 淋巴 管 流 经 淋巴 结 。 病 原 体 进入 
淋巴 结 便 会 遇 到 巨 噬 细 胞 一 类 抗原 呈 递 细胞 将 它们 吞 ， 
哈 , 呈 递 出 抗原 标志 。 这 便 引 发 淋巴 细胞 分 裂 , 产 生效 
应 细胞 群 和 记忆 细胞 群 。 效 应 细胞 群 通过 淋巴 结 进 入 
血液 循环 再 到 全 身 ,以 细胞 免疫 或 体液 免疫 的 方式 对 
抗 病原 体 。 


11.2.6 
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11.2.7 免疫 接种 帮助 人 类 战胜 许多 严 
重 的 传染 性 疾病 


免疫 接种 (immunization ) 或 接种 疫苗 (vaccination ) 
是 以 诱发 机 体 免 疫 应 答 为 目的 接种 疫苗 以 预防 某 种 传 
染 性 疾病 。 在 历史 上 最 早 可 以 追溯 到 宋 真 宗 时 (998 一 
1022 ) 我 国 发 明 的 为 预防 天 花 而 将 天 花 疾 皮 粉 吹 到 儿童 
鼻孔 中 的 “种 痘 法 ”。18 世纪 英国 医生 詹 纳 (E. Jenner， 
1749 一 1823) ( 章 前 插图 ) 用 接种 牛痘 来 预防 天 花 。 牛 辣 
病毒 能 在 人 体内 诱发 出 抵抗 天 花 病 毒 的 免疫 力 。19 世 
纪 法 国 科 学 家 巴 斯 德 (L. Pasteur,1822 一 1895) (图 11.8) 
证 明了 微生物 能 引发 疾病 ,发 明了 灭 活 和 减 毒 的 疫苗 
(vaccine) 用 来 预防 传染 病 。 他 最 辉煌 的 成 就 是 用 接种 
疫苗 成 功 地 预防 了 人 的 狂犬 病 。 现 有 的 疫苗 有 3 种 类 
型 .QD 灭 活 的 微生物 ,如 将 百日咳 博 代 氏 杆 菌 灭 活 后 制 
备 的 百日咳 疫苗 ,丙酮 灭 活 的 伤寒 沙门 菌 制备 的 伤寒 疫 
苗 ;@ 分 离 的 微生物 成 分 或 其 产物 做 疫苗 ,如 链球 菌 脂 
多 糖 预防 链球 菌 性 肺炎 ;G@) 减 毒 的 微生物 ,例如 口服 的 
疹 髓 灰质 炎 病 毒 疫 苗 。 这 3 类 疫苗 通过 注射 或 口服 进 
人 体内 ,使 体内 产生 初次 免疫 应 答 , 再 次 接种 则 引发 两 
次 免疫 应 答 。 两 次 或 更 多 次 数 的 接种 可 以 使 机 体 产生 
更 多 的 效应 细胞 和 记忆 细胞 ,提供 对 相关 疾病 的 长 期 保 
护 。 这 种 免疫 方式 称 为 主动 免疫 。 





11.8 巴 斯 德 ( 引 自 Newman,1924) 


另 一 种 免疫 方式 是 被 动 免 疫 , 通 过 接受 针对 某 种 
病原 体 的 抗体 ( 抗 血 清 ) 而 获得 免疫 力 。 例 如 ,马匹 多 
次 接种 破 伤风 菌 后 ,其 血清 内 产生 大 量 的 抗 破 伤风 的 
抗体 ,可 以 用 来 医治 破 伤风 菌 感染 者 。 被 动 免 疫 效 果 
持续 期 不 长 ,因为 没有 自己 的 B 淋巴 细胞 的 记忆 细 


胞 ,但 作用 快 ,接种 后 立即 起 作用 。 这 种 免疫 方式 通常 

用 于 帮助 已 经 感染 某 种 病原 体 ,如 白 唉 、 破 伤风 、 麻 疹 

和 乙 型 肝炎 等 的 人 们 。 由 于 它们 是 异体 血清 (和 蛋 日 
) ,能 诱发 过 敏 反应 ,使 用 时 须 慎 重 。 


11.2.8 单 克 隆 抗 体 是 实验 室 和 临床 中 
的 强 有 力 的 工具 


1975 年 研制 成 功 的 单 克隆 抗体 ( monoclonal anti- 
body) 技 术 是 免疫 技术 发 展 中 的 里 程 碑 。 以 前 虽然 能 激活 
B 淋巴 细胞 产生 特异 性 的 抗体 ,但 对 这 些 B 淋巴 细胞 却 ， 
无 法 进行 人 工 培养 。 以 前 也 知道 从 多 发 性 骨 右 痛 分 离 出 
的 B 淋巴 细胞 可 以 人 工 培养 并 传代 , 却 不 能 选 定 它 产生 
的 抗体 类 型 。 后 来 用 细胞 杂交 技术 将 二 者 结合 才 可 以 人 … 
工 培养 出 特异 性 抗体 。 在 人 工 培养 的 条 件 下 促使 鼠 的 骨 
髓 痛 细 胞 ( 浆 细胞 的 肿瘤 细胞 ) 与 同系 动物 的 经 过 用 特定 训 
抗原 免疫 的 B 淋巴 细胞 (从 脾 中 取得 ) 融 合成 一 种 杂交 痛 、 
细胞 。 这 种 杂交 瘤 细胞 不 仅 能 无 限制 地 分 裂 生长 ,经 过 
第 选 ,还 能 产生 出 人 们 所 需要 的 特定 的 抗体 (图 11.9) 
用 杂交 瘤 产生 单 克隆 抗体 的 方法 特异 性 强 ,产量 高 ,在 医 
学 中 广泛 应 用 。 单 克隆 抗体 可 以 用 来 做 家 庭 妊 娠 检查 
检查 前 列 腺 癌 和 某 些 性 传播 疾病 。 单 克隆 抗体 也 有 可 外 
用 于 癌症 治疗 ,因为 它 能 区 分 癌 细 胞 与 正常 细胞 ,让 它 与 
放射性 元 素 或 毒剂 结合 直接 破坏 癌 细 胞 。 还 可 以 用 这 各 
技术 大 量 生产 所 需要 的 抗体 。 









图 11.9 单 克隆 技术 图 解 ( 仿 Mader,1995) 





”11.3.1 免疫 系统 的 过 度 反 应 


二 免疫 应 答 的 作用 是 清除 突破 身体 屏障 侵入 体内 的 
。 病原 体 。 然 而 对 外 来 抗原 的 异常 免疫 应 答 和 在 特殊 情 
= 闹 下 对 某 些 自身 组 织 发 生 的 免疫 应 答 都 可 以 产生 疾病 。 
1. 过 敏 反 应 ( 变态 反应 ) 
一 些 人 对 某 种 无 害 的 物质 ,如 花粉 . 某 些 食物 、 某 
” 些 药物 螨虫 .蘑菇 孢子 昆虫 的 毒液 .灰尘 及 化 妆 品 等 
”产生 强烈 的 免疫 应 答 。 这 种 情况 就 称 为 过 敏 反 应 或 变 
” 态 反 应 (allergy)。 能 引发 过 敏 反应 的 物质 称 为 致 敏 原 
。 (allergens) 。 过 敏 反应 分 速 发 型 与 迟 发 型 两 类 。 束 发 


， 型 过 敏 反应 可 在 接触 致 繁 原 几 分 钟 后 开始 ,如 青霉素 、 


疾 毒 等 引起 的 过 敏 反应 。 这 种 反应 强烈 ,如 不 及 时 治 
疗 可 以 导致 死亡 。 

引起 速 发 型 过 敏 反应 的 原因 是 致 敏 原 进入 体内 引 
起 特异 性 抗体 (IgE) 大 量 合成 。 这 些 抗 体 与 肥大 细 鹏 
等 结合 。 当 这 些 细胞 再 次 与 抗原 结合 时 便 会 释放 组 胺 
一 类 的 细胞 产物 。 这 些 物 质 有 强烈 的 舒张 血管 收缩 
平滑 肌 等 作用 ,可 以 导致 皮肤 红肿 、 哮 噶 、 流 鼻涕 .黏膜 
水 肿 等 症状 ,严重 的 可 以 出 现 过 敏 性 休克 。 用 抗 组 胺 
类 药物 治疗 ,可 以 暂时 缓解 症状 。 脱 敏 方法 有 一 定 的 
效果 , 即 找到 引起 过 敏 反 应 的 致 敏 原 , 在 一 定时 间 内 逐 
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渐 加 大 患者 对 致 敏 原 的 接触 量 ,直到 不 再 出 现 过 敏 反 
应 为 止 。 

2. 自身 免疫 病 

在 正常 情况 下 人 体 免 疫 系统 可 以 识别 “自我 ”与 
“ 非 我 ,不 攻击 自身 的 细胞 。 但 在 某 种 情况 下 ,患者 
的 抗体 和 了 淋巴 细胞 攻击 自身 的 组 织 ,这 便 是 自身 免 
疫病 (autoimmune disease ) 。 造成 这 种 状况 的 原因 还 不 
清楚 。 自 身 免疫 病 可 分 为 两 类 :器 官 特异 性 自身 免疫 
病 和 系统 性 自身 免疫 病 。 器 官 特异 性 自身 免疫 病 的 自 
身 抗体 只 攻击 某 一 器 官 ,如 突 眼 性 甲状 腺 肿 中 的 甲状 
腺 TSH 受 体 ,重症 肌 无 力 中 肌肉 的 乙酰胆碱 受 体 , 胰 
岛 素 依 赖 性 糖尿 病 中 的 胰岛 细胞 等 。 系 统 性 自身 免疫 
病 则 波及 全 身 。 例 如 系统 性 红斑 狼疮 ,表现 为 原因 不 
明 的 全 身 性 血管 炎 ,面部 有 蝴蝶 样 红斑 并 因 日 照 而 加 
重 ,多 见于 年 轻 妇女 (15 ~35 岁 ) 。 又 如 类 风湿 性 关节 
人 炎 , 表 现 为 指 关 节 和 腕 关节 痛 、 肿 、 伪 直 , 可 波及 躁 、 膝 、 
肘 关节 。 女 性 的 发 病 率 为 男性 的 3 信 。 


11.3.2 免疫 系统 功能 减退 


先天 性 的 免疫 缺陷 病 (immune deficiency) 是 与 生 俱 
来 的 。 娶 儿 缺 乏 B 淋巴 细胞 或 了 淋巴 细胞 ,对 异物 缺乏 
免疫 应 答 能 力 ,很 容易 因 感染 病原 体 而 致 病 ,甚至 死亡 。 

还 有 后 天 获得 的 免疫 缺陷 病 。 艾 滋 病 就 是 由 感染 
人 类 免疫 缺陷 病毒 所 引起 的 严重 的 免疫 缺陷 病 , 这 将 
在 第 16 章 讨论 。 








1. 免疫 系统 怎样 识别 侵入 身体 的 病原 体 ? 


2. 试 述 T 淋 巴 细 胞 在 细胞 免疫 和 体液 免疫 中 的 作用 。 


3. 何谓 免疫 系统 的 “记忆 ”? 
4. 如 何 确定 患者 是 否 感染 过 某 种 传染 病 ? 


5. 为 什么 免疫 接种 可 以 预防 传染 病 ? 你 接种 过 哪些 疫苗 ? 








内 分 浊 系 统 与 体液 调节 





12.1 体液 调节 的 性 质 
12.2 痊 椎 动物 的 体液 调节 
12.3 ”激素 与 稳 态 
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人 和 动物 的 各 个 器 官 和 各 个 系统 的 活动 如 何 互 相配 合 ,协调 一 致 , 以 及 人 
和 动物 作为 一 个 整体 如 何 适 应 外 部 环境 的 变化 ,这 是 保证 生存 和 发 展 所 必须 解 
决 的 问题 。 神 经 系统 在 体内 各 部 分 活动 的 配合 .协调 以 及 机 体 对 外 界 环境 的 适 : 
应 中 起 着 很 重要 的 ,其 至 是 决定 性 的 作用 。 但 是 内 分 小 系统 分 泌 的 激素 也 起 着 : 
重要 的 、 不 可 缺少 的 作用 。 内 分 小 系统 与 神经 系统 配合 将 机 体 各 部 分 的 活动 协 
调 成 为 一 个 整体 。 





物质 称 为 激素 ( hormone) 。 激 素 在 血液 中 的 浓度 很 低 ,: 
它们 作用 于 特定 的 靶 器 官 ,产生 特定 的 效应 。 它 们 只 : 
调节 特定 过 程 的 速率 ,并 不 向 组 织 提供 能 量 或 物质 ,也 : 
就 是 只 提供 调节 组 织 活动 的 信息 ,也 可 以 说 它们 是 “ 信 : 
息 载 体 "。 激 素 这 类 化 学 物质 与 酶 不 同 ,它们 只 能 对 复 





12.1.1 激素 的 作用 


内 分 泌 系统 包括 分 散在 体内 的 一 些 无 管 腺 和 细 
胞 。 这 些 特定 的 器 官 或 细胞 在 特定 的 刺激 (神经 的 或 
体液 的 ) 作 用 下 分 洲 某 种 特异 性 物质 到 体液 中 。 这 些 


杂 的 细胞 结构 起 作用 ,不 能 在 破坏 了 细胞 结构 的 组 纵 
匀 浆 中 发 挥 作 用 。 激 素 是 由 细胞 分 泌 到 体液 中 的 ,有 
别 于 另外 一 些 腺 体 通过 管道 将 某 些 物质 分 泌 到 体外 









因此 ,这 类 分 沁 称 为 内 分 泌 (endocrine) 。 由 于 激素 是 
“ 通过 体液 的 传送 而 发 挥 调节 作用 ,所 以 这 种 调节 又 称 
“体液 调节 。 与 神经 调节 相 比 ,体液 调节 反应 比较 缓慢 ， 
作用 的 持续 时 间 比较 长 ,作用 的 范围 比较 广泛 。 

激素 的 作用 有 以 下 5 个 方面 : 

(1) 维持 稳 态 ; 

(2) 促进 生长 与 发 育 ; 

(3) 促进 生殖 活动 ; 

(4) 调节 能 量 转换 ; 

(5) 调节 行为 。 

12.1.2 激素 作用 的 机 制 
各 种 激素 ,根据 它们 的 化 学 结构 可 以 分 为 几 种 
类 型 : i 

(1) 蛋白 质 类 ”包括 胰 高 血糖 素 、 胰 岛 素 、 促 肾 上 
腺 皮质 激素 . 促 甲 状 腺 激素 、 生 长 激素 ,胸腺 素 ,绒毛 膜 


促 性 腺 激素 等 ; 
(2) 多 肽 类 ”包括 催产 素 、 抗 利尿 激素 (又 称 血管 
升 压 素 ) ; 


(3) 氨基 酸 衍 生物 “如 甲状 腺 素 、 肾上腺 素 、 去 甲 
肾上腺 素 等 ; 


(4) 类 固 醇 ”如 肾上腺 皮质 类 固 醉 、 雄 激素 、 雌 激 


素 等 ; 
以 上 4 类 又 可 归并 为 两 大 类 ,一 是 含 氨 的 激素 , 包 
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括 蛋 白质 多肽、 氨基 酸 簿 生物; 另 一 类 是 类 固 醇 激素 
(steroid hormone) 。 这 两 类 激素 不 但 化 学 结构 不 同 ,而 
且 作 用 机 制 也 不 相同 。 

萨 瑟 兰 ( 节 . W. Sutherland ,1924 一 1974) 1965 年 提 
出 第 二 信使 假说 (second messenger hypothesis ) 来 解释 
含 氨 激素 的 作用 机 制 。 这 种 假说 认为 ,神经 递 质 或 激 
素 把 某 种 信息 由 分 刻 细 胞 带 到 靶 细 胞 ,这些 物 质 是 “第 
一 信使 "。 含 氮 激 素 到 达 靶 细胞 后 ,并 不 进入 细胞 内 - 
部 ,而 是 与 细胞 膜 表 面 特 异 的 受 体 结合 。 这 种 结合 引 
起 受 体 结构 上 的 变化 ,这 种 变化 又 引起 与 受 体 分 子 紧 
密 连 接 的 腺 昔 酸 环 化 酶 (adenyl cyclase ) 变 构 而 激活 。 
腺 背 酸 环 化 酶 一 面 与 受 体 连接 , 另 一 面 又 对 着 细胞 质 。 
腺 昔 酸 环 化 酶 被 激活 后 催化 ATP 转化 成 环 腺 苷 酸 
(cAMP) ,cAMP 再 刺激 或 抑制 靶 细 胞 中 特有 的 酶 或 反 
应 过 程 ,使 靶 细胞 所 特有 的 代谢 活动 发 生变 化 ,表现 为 
含 氮 激 素 所 引起 的 各 种 生理 效应 。cAMP 起 了 把 “第 
一 信使 " 带 来 的 信息 传递 到 细胞 内 的 作用 。 因 此 把 细 
胞 内 的 cAMP 称 为 “第 二 信使 "(图 12.1)。 细 胞 内 还 
有 磷酸 二 酯 酶 (phosphodiesterase,PDE ) 使 cAMP 转化 
为 无 活性 的 5'-AMP。 

按照 第 二 信使 假说 ,多 种 激素 的 第 二 信使 都 是 
cAMP ,激素 作用 的 特异 性 又 如 何 实现 呢 ? 不 同 种 类 的 
细胞 有 不 同 的 受 体 ,甲状 腺 细胞 的 受 体 只 能 结合 促 甲 
状 腺 激素 (TSH) , 肾上腺 皮质 细胞 的 受 体 只 能 结合 促 


激酶 激活 的 细胞 特殊 功能 


图 12.1 “第 一 信使 "和 “第 二 信使 ” 
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肾上腺 皮质 激素 (ACTH)。 所 以 TSH 和 ACTH 虽然 都 
能 使 细胞 产生 cAMP ,但 TSH 只 能 使 甲状 腺 细胞 发 生 
反应 而 不 能 使 肾上腺 皮质 细胞 发 生 反应 。ACTH 也 只 
能 使 肾上腺 皮质 细胞 发 生 反 应 而 不 能 使 甲状 腺 细胞 发 
生 反 应 。 有 些 细胞 能 接受 多 种 激素 的 刺激 ,对 多 种 激 
素 发 生 反应 ,这 是 由 于 这 类 细胞 膜 上 有 多 种 受 体 ,分 别 
与 相应 激素 结合 而 发 生 作 用 。 

类 固 醇 激 素 作用 的 机 制 与 含 氨 激 素 的 不 同 (图 
12.2) 。 这 类 激素 都 是 小 分 子 ,能 扩散 进入 细胞 ,它们 
进入 非 靶 细胞 后 不 发 生 相互 结 合 的 反应 (图 12.2a) 。 
激素 进入 破 细 胞 先 与 细胞 质 中 特异 的 受 体 分 子 (二 聚 
体 ) 结 合 ,形成 “激素 - 受 体 复合 物 ”( 图 12.2b) 。 这 种 
有 活性 的 二 聚 体 的 复合 物 在 一 定 的 条 件 下 (如 适宜 的 
温度 ) 穿 过 核 膜 进入 核 内 ,与 染色 质 上 的 一 种 酸性 蛋白 
相互 作用 ,促进 按 DNA 样板 转录 成 信使 核糖 核酸 
(mRNA) 的 过 程 (图 12.2c)。mRNA 扩散 出 核 膜 , 进 
入 细胞 质 ,导致 菜 种 蛋白 质 ( 酶 ) 的 合成 ,从 而 引起 这 
种 激素 的 生理 效应 (图 12.2d) 。 





(d) 


图 12.2 类固醇 激素 作用 机 制图 解 





12.2.1 状 椎 动物 的 内 分 泌 系 统 


少 椎 动物 的 内 分 泌 系 统 以 鸟 类 和 哺乳 类 的 发 展 各 
度 最 高 。 现 以 人 类 的 内 分 泌 系统 为 例 加 以 说 明 。 

人 体内 分 泌 系统 包括 多 种 腺 体 和 组 织 , 其 中 有 的 
内 分 泌 细 胞 比较 集中 形成 内 分 洲 腺 ,如 垂体 (pituitary 
body) 、 甲 状 腺 (thyroid gland)、 甲状 旁 腺 (parathyroid 3 
gland) 、 肾 上 腺 (adrenal gland) 和 性 腺 (gonad 又 称 生殖 
腺 ) (图 12.3); 有 的 比较 分 散 ,如 骨 、 肠 中 的 内 分 小 细 
胞 ;有 的 是 兼 有 内 分 小 的 作用 ,如 下 丘脑 (hypothala- 
mus) 的 神经 细胞 胎盘 组 织 等 。 由 此 可 见 内 分 泌 细 胞 
不 只 是 存在 于 内 分 小 腺 内 。 ， 


12.2.2 ”内 分 小 系统 与 神经 系统 的 联系 ， 
人 和 动物 体内 的 神经 系统 与 内 分 泌 系统 两 大 调节 … 






图 12.3 人 体 的 内 分 泌 系 统 


系统 之 间 有 无 联系 ,以 及 如 何 联系 是 一 个 重要 的 问题 
20 世纪 40 年 代 , 根据 多 方面 的 资料 , 哈里 斯 (G. WW 
Harris) 提出 了 下 丘脑 调节 腺 垂体 (图 12.4) 的 神经 - 体 
液 学 说 :各 种 外 界 刺激 引起 的 传人 冲动 作用 于 下 








图 12-4 垂体 的 位 置 图 中 的 垂体 被 放大 了 ( 仿 Eckeri,1983) 


的 神经 分 泌 细 胞 。 这 些 神经 元 的 未 梢 终止 于 正中 隆起 
的 下 丘脑 -垂体 门 脉 的 初级 毛细 血管 网 。 当 下 丘脑 神 
“经 分 洲 细胞 兴奋 时 未 梢 释放 的 调节 腺 垂体 的 体液 传递 
因子 进入 毛细 血管 ,由 门 脉 血 流 运 到 腺 垂体 去 促进 或 
抑制 腺 垂体 分 刻 相 应 的 激素 (图 12.5) 。 这 一 学 说 第 
一 次 有 根据 地 将 神经 与 内 分 泌 两 个 调节 系统 的 功能 
一 起 来 ,受到 很 大 的 重视 。 但 这 一 学 说 要 得 到 最 后 的 
证 实 还 必须 得 到 下 丘脑 神经 元 所 分 泌 的 调节 腺 垂体 活 
动 的 体液 传递 因子 。 

经 过 生理 学 家 几 十 年 的 努力 ,终于 证 明了 下 丘脑 
的 神经 分 小 细 胞 分 泌 多 种 下 丘脑 调节 激素 ( 表 12-1)。 
这 些 激 素 经 下 丘脑 -垂体 门 脉 到 达 腺 垂体 ,调节 控制 腺 
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垂体 的 激素 分 泌 。 腺 垂体 分 刻 的 促 激 素 又 调节 控制 有 
关 靶 腺 体 的 激素 分 泌 。 下 丘脑 - 腺 生体- 靶 腺 体形 成 
了 一 个 神经 内 分 泌 系 统 。 在 这 个 系统 中 不 仅 有 从 下 丘 
脑 到 腺 垂体 青 到 靶 腺 体 的 从 上 而 下 的 垂直 控制 ,还 有 
从 靶 腺 体 到 腺 垂体 再 到 下 丘脑 的 反馈 控制 。 





12.5 下 丘脑 ~ 垂体 门 脉 系 统 ( 仿 Eckert,1983) 


表 12-1 下 丘脑 释放 的 调节 激素 


激素 靶 组 织 主要 作用 调节 
促 肾 上 腺 皮质 激素 释放 激素 ”” 腺 垂体 “刺激 促 肾上腺 皮质 激素 释放 应 激 刺 激增 加 分 泌 ; 促 肾 上 腺 皮质 激素 抑 
制 分 洲 
促 甲状 舟 素 释放 激素 腺 垂体 ”刺激 促 甲状 腺 素 释 放 低 体温 引起 分 泌 ; 甲 状 腺 素 抑制 分 这 
促 人 性 踪 激素 释放 激素 腺 垂体 ”刺激 促 卵泡 激素 和 黄体 生成 素 “ 雄 激素 ( 男 ) 或 崔 激 素 ( 女 ) 浓 度 降 低 刺激 
释放 分 泌 ; 促 性 腺 激素 浓度 升 高 抑制 分 泌 ; 有 
关 的 神经 冲动 传人 刺激 分 泌 
生长 激素 释放 激素 腺 垂体 “刺激 生长 激素 释放 低 血糖 刺激 分 泌 
生长 激素 释放 抑制 激素 腺 垂体 ”抑制 生长 激素 释放 运动 引起 激素 分 泌 ,在 组 织 中 很 快 失 活 
催乳 素 释 放 抑制 激素 腺 垂体 ”抑制 催乳 素 释 放 高 水 平 的 催乳 素 增加 分 沁 ,哺乳 的 神经 刺 
激 抑制 分 泌 
促 黑 激素 释放 抑制 激素 腺 垂体 褪 黑 激素 抑制 分 泌 


抑制 黑 素 细胞 刺激 素 释 放 





局 晴 。 12 内 分 泌 系统 与 体液 调节 


12.2.3 垂体 的 内 分 泌 功 能 


垂体 位 于 脑 的 下 部 ,因此 也 称 为 脑 下 垂体 (图 12.4) 。 
成 人 的 垂体 重 约 0.6 g ,大 小 如 更 豆 , 由 腺 垂体 (adeno- 
hypophysis) 和 神经 垂体 (neurohypophysis) 两 部 分 组 成 。 
腺 垂体 起 源 于 胚胎 发 育 期 中 的 上 皮 组 织 ,神经 垂体 起 
源 于 胚胎 发 育 期 中 的 神经 组 织 。 


垂体 在 内 分 泌 系 统 中 占有 重要 的 位 置 ,是 人 和 着 


椎 动物 的 主要 内 分 洲 腺 ， 因为 它 不 仅 有 重要 的 独立 的 
作用 ,而 且 还 分 泌 几 种 激素 分 别 支 配 性 腺 、 肾 上 腺 皮质 
和 甲状 腺 的 活动 。 垂 体 的 活动 受到 下 丘脑 的 调节 ,下 
丘脑 通过 对 垂体 活动 的 调节 来 影响 其 他 内 分 刻 腺 的 活 
动 。 因 此 下 丘脑 与 垂体 的 功能 联系 是 神经 系统 与 内 分 
泌 系 统 联 系 的 重要 环节 。 

1. 神经 垂体 的 作用 

神经 垂体 释放 两 种 激素 : 抗 利尿 激素 (又 称 血管 升 
压 素 ) 和 催产 素 (oxytocin, 0T)。 这 两 种 激素 都 是 八 
上 肘 ,是 在 下 丘脑 的 神经 细胞 中 合成 的 , 视 上 核 合成 抗 利 
尿素 , 室 旁 核 合 成 催产 素 。 这 些 神经 细胞 的 纤维 一 直 
延伸 到 神经 垂体 (图 12.5) 。 

抗 利尿 激素 的 主要 作用 是 调节 人 体内 的 水 平衡 ， 
它 促 进 水 在 肾 集合 管 的 重 吸 收 , 使 尿 量 减 少 ,这 就 是 搞 
利尿 作用 。 这 方面 的 作用 已 在 第 10 章 中 讨论 过 。 它 
还 可 以 引起 体内 各 部 分 微 动脉 上 的 平滑 肌 收 缩 , 有 升 
压 作用 ,所 以 又 称 血 管 升 压 素 。 

催产 索 有 强大 的 刺激 子宫 平滑 肌 收 缩 的 作用 。 它 
还 作用 于 乳腺 泡 周 围 的 类 似 平滑 肌 的 肌 上 皮 细 胞 ,使 
之 收缩 ,将 乳汁 挤 出 。 

2. 腺 垂体 的 作用 

. 腺 垂体 的 作用 比较 广泛 ,至 少 产 生 下 列 7 种 激素 : 
昌 促 肾上腺 皮质 激素 (人 adrenocorticotropic hormone， 
ACTH) ,@ 促 甲状 腺 激素 (thyroid-stimulating hormone， 
TSH) ,@ 促 卵 泡 激 素 (follicle - stimulating hormone， 
TSH ) ,@@ 黄体 生成 素 (luteinizing hormone,LH) ,@ 催乳 
素 (prolactin ,PRL) ,@ 生长 激素 ( growth hormone, CH; 
somatotropin ) ,(O) 促 黑 激素 ( melanocyte -stimulating hor- 
mone,MSH) 。 这 些 激素 是 多 肽 或 蛋白 质 类 激素 。 

(1) 促 激 素 上述 的 前 4 种 激素 (ACTH、TSH、 
FSH、LH) 作 用 于 其 他 的 内 分 泌 腺 ,产生 广泛 的 影响 ,这 4 
种 激素 又 统称 “ 促 激 素 ”(trophic hormone )。 促 卵泡 激 
素 、 黄 体 生成 素 又 统称 为 促 性 腺 激素 ( gonadotropin ) 。 这 
些 促 激素 是 它们 所 作用 的 靶 腺 体 的 形态 发 育 和 维持 正常 


功能 所 必需 的 ,而 且 还 刺激 这 些 腺 体 的 激素 形成 和 分 泌 。 

(2) 生长 激素 生长 激素 是 单 链 蛋 白质 ,人 类 的 
生长 激素 由 191 个 氨基 酸 组 成 ,相对 分 子 质量 为 
21 500。 生 长 激素 有 种 的 差异 , 除 灵 长 类 的 生长 激素 
外 ,其 他 兰 椎 动物 的 生长 激素 对 人 不 起 作用 。 

生长 激素 促进 蛋白 质 合成 ,刺激 细胞 生长 ,包括 细 
胞 增 大 与 数量 增多 。 它 对 肌肉 的 增生 和 软骨 的 形成 与 - 
钙化 有 特别 重要 的 作用 。 

人 幼年 时 缺乏 生长 激素 将 患 侏儒 症 , 生 长 激素 分 
泌 过 多 则 将 患 巨人 症 。 侏 侨 症 患者 身材 矮小 ,但 智力 
发 育 正常 ,与 呆 小 症 患 者 智力 低下 不 同 。 成 年 人 如 生 
长 激素 分 沁 过 多 ,由 于 长 骨 骨 其 已 经 钙化 不 能 再 生长 ，” 
只 能 使 软骨 成 分 较 多 的 下 额 骨 、 手 足 胶 端 骨 等 生长 异 
常 ,形成 肢 端 肥大 症 。 对 于 生长 激素 分 小 不 足 可 能 导 
至 生体 侏儒 症 的 儿童 及 早 用 生长 激素 治疗 ,效果 很 好 。 
现在 已 能 用 基因 重组 技术 人 工 合成 人 的 生长 激素 。 

(3) 催乳 素 ”催乳 素 最 重要 的 功能 是 催乳 作用 。 
在 妊娠 期 间 , 在 高 水 平 的 肉 激 素 孕 激 素 和 催乳 素 的 共 
同 作用 下 ,乳腺 腺 泡 充 分 发 育 。 催 乳 素 促 进 乳 汁 主要 
成 分 酷 蛋 白 、 和 乳糖 和 脂肪 的 合成 。 





12.3.1 甲状 腺 调节 发 育 与 代谢 
人 的 甲状 腺 分 为 两 叶 , 紧 贴 在 气管 上 端 甲 状 软 
的 两 侧 (图 12.6)。 








图 12.6 甲状 腺 








图 12.7 甲状 腺 滤 泡 


甲状 腺 由 滤 泡 组 成 , 滤 泡 的 外 周 是 单 层 上 皮 细 胞 ， 
中 间 充 满 均匀 的 胶 状 物质 (图 12.7)。 甲 状 腺 滤 泡 上 
皮 细 胞 分 沁 两 种 甲状 腺 激素 , 甲状腺 素 ( 也 yroxine,T, ) 
”和 三 碘 甲 腺 原 氮 酸 (3 ,5 ,3'-triiodo-thyronine,T,) ,都 含 
而 ,T, 比 Ti 少 一 个 碘 原 子 ( 图 12.8)。 
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甲状 腺 素 


I I Ni 
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三 碘 甲 腺 不 氨 酸 


图 12.8 甲状 腺 激素 的 结构 式 


甲状 腺 激素 (T, ,T, ) 的 作用 遍及 全 身 所 有 的 器 官 。 
甲状 腺 激素 的 主要 作用 是 促进 物质 代谢 与 能 量 转 换 ， 
促进 生长 发 育 ,促进 骨骼 成 熟 。 正 常 的 甲状 腺 是 正常 
发 育 的 先决 条 件 。 新 生 儿 先天 性 甲状 腺 功能 低下 会 使 
生长 受到 阻碍 。 

甲状 腺 激素 也 是 中 枢 神经 系统 正常 发 育 所 不 可 侧 
少 的 ,而 且 必 须 在 关键 时 期 得 到 必要 的 甲状 腺 激素 才 
能 保证 大 脑 正 常 发 育 。 婴 儿 出 生 后 到 一 岁 左右 是 关键 
时 期 ,过 了 这 个 时 期 再 给 先天 性 甲状 腺 功能 低下 的 儿 
童 补充 甲状 腺 激素 ,大脑 也 不 能 恢复 正常 。 先 天 性 四 
状 腺 发 育 不 全 引起 呆 小 症 ( eretinism ) 。 

饮食 中 缺 碘 可 引起 甲状 腺 功能 减退 症 ( 见 7.1.8 
(4) )。 


12.3 激素 与 稳 态 .157 


12.3.2 维持 佑 稳 态 的 激素 一 “甲状 这 
腺 素 与 降 钙 素 


甲状 旁 腺 是 人 体内 最 小 的 腺 体 之 一 ,共有 两 对 ,在 
甲状 腺 的 背面 或 在 甲状 腺 之 中 (图 12.9)。 甲 状 旁 腺 
分 沁 甲 状 旁 腺 素 ( parathyroid hormone,PTH) 。 血 钙 浓 
度 的 降低 刺激 甲状 旁 腺 细胞 释放 甲状 旁 腺 素 , 它 促进 
骨 钙 溶解 ,促进 小 肠 从 食物 中 吸收 钙 以 及 肾 小 管 对 钙 
离子 的 重 吸 收 ,减少 磷酸 根 在 肾 小 管 中 的 重 吸 收 ,结果 
使 血 钙 浓 度 上 升 , 血 磷 含量 下 降 。 

甲状 腺 的 滤 泡 旁 细胞 还 分 泌 一 种 降 钙 素 (calcito- 
nin) 。 高 浓度 的 血 钙 引 起 滤 泡 旁 细 胞 释放 降 钙 素 。 降 
钙 素 直接 抑制 骨 质 洲 解 ,还 抑制 肾 小 管 对 钙 、 磷 、 钠 、 氧 
的 重 吸 收 , 降 低 血 钙 的 浓度 。 降 钙 素 与 甲状 旁 腺 素 的 
作用 相反 ,但 降 钙 素 的 作用 更 迅速 ,而且 占 优势 。 骨 骨 


是 体内 钙 离子 和 磷酸 根 的 贮备 库 。 由 于 甲状 旁 腺 素 和 


降 钙 素 的 相反 而 又 相 成 的 作用 ,调节 血浆 中 和 骨骼 中 
钙 、 磷 的 含量 , 维持 血液 中 钙 离 子 和 磷酸 根 的 浓度 
水 平 。 





图 12.9 甲状 旁 腺 ( 仿 Junqueira,1980) 





12.3.3 “胰岛 素 与 胰 高 血糖 素 一 一 调节 


血糖 浓度 的 激素 
胰腺 中 有 两 类 组 织 , 一 类 是 腺 泡 组 织 , 分 泌 消 化 
酶 ; 另 一 类 是 胰岛 组 织 ,分 散在 腺 泡 组 织 之 中 , 像 小 岛 
一 样 。 
胰腺 中 有 几 十 万 个 胰岛 。 胰 岛 细 胞 至 少 可 以 分 成 





S 

2s 其 中 的 a 细胞 (A 细胞 ) 约 占 细胞 总 数 的 15% - 

愉 。 "分 小 胰 高 血糖 素 (glucagon) ;B 细胞 (B 细胞 ) 约 
胞 总 数 的 70% ~80% ,分 泌 胰 岛 素 (图 12.10)。 

> 外 分 泌 细胞 

- 罗 内 分 泌 细胞 

- 胰岛 


a 细胞 
"6 细胞 
6 细胞 





图 12.10 胰岛 的 结构 ( 仿 Silver thorn,1998) 


在 19 世纪 末 就 已 经 发 现 胰腺 中 的 胰岛 分 小 抗 糖尿 - 


质 ,20 世纪 初 并 已 将 这 种 尚未 提取 出 来 的 抗 糖尿 病 
她 和 名 为 炭 岛 素 (ineulin)。 但 由 于 胰腺 用 泡 组 织 
尔 ， 民 蛋白酶 的 破坏 ,一 直 提 取 不 出 胰岛 素 ,直到 1921 
前 扫 大 青年 医生 班 迁 (F CG. Banting ,1891 一 1941 ) ( 章 
的 二 上 在 医学 院 学 生 贝斯 特 (C. H. Best, 1899—1978) 
次 助 下 , 先 结扎 狗 的 胰腺 导管 使 胰腺 腺 泡 萎缩 后 才 首 
功 地 制 取出 含 胰 岛 素 的 胰腺 提取 物 。 
1、 胰岛 素 的 作用 
下 能 岛 素 是 由 51 个 氨基 酸 形成 两 条 肽 链 所 组 成 的 
质 ,是 已 知 的 唯一 降低 血糖 浓度 的 激素 。 
进 和 点 久 素 降低 血 浪 的 作用 可 归结 为 下 列 儿 方 面 : 促 
次 焰 下 摄取 , 迪 存 和 利用 区 区 裙 ;增加 肌肉 细胞 对 或 
还 所 通 适 性 ;促进 脂肪 细胞 吸收 东区 糖 和 形成 有 号; 
此 制 氨基 酸 通过 糖 原 蜡 生 作用 转化 成 葡萄 糖 。 因 
之 、 岛 素 是 调节 机 体 各 种 营养 物质 代谢 的 重要 激素 
,对 于 维持 正常 代谢 和 生长 是 不 可 缺少 的 。 
入 胰岛 素 分 泌 的 调节 决定 于 血糖 的 浓度 。 当 血糖 浓 
(120 总 时 , 如 进食 后 血糖 浓度 超过 6. 7 mmolL 
的 。me/100 mL) 血液 ,血糖 直接 作用 于 胰岛 ,使 其 中 
必 禄 ,， 乳 释放 的 胰岛 素 增加 ,并 岛 素 增加 则 直接 降低 
半 度 ; 当 血 六 浓度 下 降 时 , 则 刺激 胰岛 素 分 小 的 因 
企 , 血 中 胰岛 素 浓度 也 随 之 下 降 。 
鱼 尿 八 类 的 糖尿 病 (diabetes mellitus) 有 两 种 类 型 .1 型 
病 和 2 型 糖尿 病 。 
1 迎 糖 尿 病 通常 发 生 在 婴儿 或 儿童 中 。 病 因 是 产 


bw 


生 胰 岛 素 的 B 细胞 被 自身 免疫 反应 所 破坏 ,只 产生 少 
量 的 胰岛 素 或 不 产生 胰岛 素 。 因 此 ,必须 每 天 注射 胰 
岛 素 。 这 种 病 是 遗传 的 。 另 一 种 类 型 的 糖尿 病 ,2 型 
糖尿 病 , 发 生 在 成 人 中 。 其 病因 是 胰岛 B 细胞 的 分 小 
活动 下 降 ,或 机 体 组 织 对 胰岛 素 的 敏感 性 降低 。 

现在 糖尿 病 的 治疗 效果 相当 好 。 患 者 应 按 医生 的 
规定 严格 控制 饮食 ,限制 糖 类 和 脂肪 的 报信 量 ,进行 适 
量 的 运动 以 促进 葡萄 糖 向 肌 糖 原 转化 ,降低 餐 后 血糖 
升 高 的 程度 。1 型 糖尿 病 患 者 应 按 医 九 定时 定量 注射 
胰岛 素 。 中 老年 人 应 定期 检测 血糖 浓度 。 糖 尿 病 早期 
诊断 的 指标 之 一 是 空腹 血糖 浓度 为 7. 0 mmolL 
(126 mg/100 mL) 血液 。 

2. 胰 高 血糖 素 的 作用 


胰岛 中 a 细胞 分 泌 的 胰 高 血糖 素 是 29 个 氨基 酸 


组 成 的 直 链 多 肽 ,相对 分 子 质量 为 3 500。 它 的 主要 作 
用 与 胰岛 素 相反 ,可 促进 肝 糖 原 的 分 解 , 使 血糖 升 高 ， 
作用 强烈 ; 它 还 促使 脂肪 分 解 ,增加 心肌 收缩 力 。 血 糖 
浓度 下 降 ( 低 于 4.4 mmol/L(80 mg/100 mL ) 血液 ) 可 


以 直接 作用 于 胰岛 a 细胞 引起 胰 高 血糖 素 的 分 泌 , 血 


糖 浓度 上 升 则 使 a 细胞 的 分 泌 减 少 。 
12.3.4 
反应 


人 的 肾上腺 由 皮质 与 血 质 两 部 分 组 成 ,皮质 包 在 
钥 质 的 外 面 (图 12.11)。 这 两 部 分 的 胚胎 起 源 不 同 ， : 


实际 上 是 两 个 内 分 洲 器 官 。 肾 上 腺 角质 (adrenal me- 
dulla) 接 受 交感 神经 支配 。 


人 的 骨 质 细胞 主要 分 泌 肾 上 腺 素 (epinephrine): 
( 约 80% ) ,还 分 这 去 甲 肾上腺 素 (norepinephrine) ( 约 - 
20% ) 。 这 两 种 激素 的 作用 在 许多 方面 相同 ,但 也 有 不 


同 之 处 。 在 人 体 中 ,肾上腺 素 起 主要 作用 。 
肾上腺 丹 质 激素 的 作用 非常 广泛 。 


肾上腺 素 引起 皮肤 血管 收缩 ,骨骼 肌 血 管 舒 张 。， 
肾上腺 素 只 使 收缩 压 上 升 ,每 张 压 不 变 或 下 降 ;使 呼吸 、 
加 深 ,支气管 舒张 而 减少 呼吸 阻力 ;引起 胃 肠 道 平 滑 肌 “ 


舒张 但 使 括约肌 收缩 ,也 使 竖 毛 肌 、 瞳 孔 散 大 肌 收 缩 。 
肾上腺 素 加 速 肝 和 肌肉 中 糖 原 的 分 解 ,提高 血糖 

浓度 和 血液 中 乳酸 的 含量 。 

人 的 代谢 率 可 提高 30% 。 


疼痛 ,寒冷 . 缺 氧 .情绪 激动 及 低 血 粮 等 刺激 可 以 


使 肾上腺 索 的 分 泌 大 为 增加 。 运 动 (甚至 中 速 步行 ) 


焦 谍 、 恺 惧 , 出 血 、 低 血压 及 许多 药物 (包括 吗啡 和 乙 


在 肾上腺 素 的 作用 下 ,成 ， 
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图 12.11 肾上腺 的 皮质 与 能 质 ( 仿 DeWitt,1989) 


酝 ) 也 能 引起 肾上腺 髓 质 增加 活动 。 所 有 这 些 刺 激 都 
是 经 过 下 丘脑 神经 中 枢 和 交感 神经 支配 起 作用 的 。 

美国 生理 学 家 坎 农 及 其 同事 在 20 世纪 20 年 代 对 
肾上腺 髓 质 的 功能 进行 了 许多 研究 。 他 们 认为 , 肾 上 
腺 莲 质 的 功能 是 一 种 适应 ,一 种 有 助 于 动物 准备 好 远 
跑 或 战斗 (fiight or fight) 或 其 他 活动 的 应 付 紧急 情况 
的 机 制 。 伤 害 狂 刺 激增 加 肾上腺 素 的 分 刻 , 引 起 心脏 
活动 加 强 , 流 经 肌肉 的 血 量 增 加 , 糖 原 分 解 增加 ,通气 
改善 等 。 这 些 反 应 都 是 针对 伤害 性 刺激 的 有 益 于 机 体 
的 反应 。 


12.3.5 肾上腺 皮质 的 内 分 沁 是 维持 生 


命 所 必需 的 

肾上腺 皮质 (adrenal cortex ) 分 泌 多 种 激素 ,是 一 
个 多 功能 的 内 分 泌 器 官 。 肾 上 腺 皮质 从 组 织 学 上 可 以 
分 为 3 层 , 即 球状 带 、 束 状 带 和 网 状 带 ( 图 12.11)。 球 
状 带 在 最 外 侧 ,合成 和 分 泌 影 响 电 解 质 代谢 的 盐 皮质 
激素 ( mineralocorticoid ) , 主要 是 醛固酮 ; 束 状 带 在 中 
间 ,合成 和 分 记 影 响 糖 代谢 的 糖 皮质 激素 (glucocorti- 
coid) ,主要 是 皮质 醇 ; 网 状 带 贴近 角质 ,主要 合成 和 分 
刻 雄 激素 、 茸 激素 、 肉 激素 等 性 激素 ,也 合成 少量 糖 皮 
质 激素 。 

肾上腺 皮质 是 维持 生命 所 必需 的 极 重要 的 内 分 记 
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器 官 ,因为 它 所 分 泌 的 盐 皮 质 激素 和 糖 皮质 激素 是 维 
持 生命 所 必需 的 。 

1. 盐 皮 质 激素 的 作用 

盐 皮 质 激素 的 主要 作用 是 调节 体内 的 电解 质 和 水 
分 ,以 维持 其 稳 态 。 盐 皮质 激素 的 主要 成 分 醛固酮 促 
进 痛 小 管 对 钠 离 子 的 重 吸收 和 钾 离 子 的 排泄 ,相应 地 
增加 水 的 重 吸收 。 醋 固 酮 也 增加 汗腺 、 唾 液 腺 和 肠 腺 
中 钠 离子 的 重 吸收 。 

2. 糖 皮 质 激素 的 作用 

糖 皮质 激素 以 皮质 醇 (氢化 可 的 松 ) 为 主 ,还 有 皮 
质 酮 和 皮质 素 等 ,其 主要 作用 有 以 下 几 方 面 ， 

促进 糖 原 异 生 作用 。 促 进 肝 细胞 将 氨基 酸 转 变 为 
糖 原 , 以 增加 肝 糖 原 ,保持 血糖 浓度 的 相对 稳定 ,维持 
体内 糖 代 谢 的 正常 进行 。 

促进 肝 外 组 织 蛋 白质 的 分 解 代谢 ,增加 对 肝 提 供 
的 氨基 酸 。 

”促进 脂肪 的 分 解 代谢 。 服 用 糖 皮质 激素 过 多 ,可 
以 引起 体内 脂肪 的 重新 分 布 ,使 躯干 、 颈 部 、 面 部 的 脂 
肪 增加 ,四 肢 脂 肪 减少 。 

机 体 在 多 种 有 害 刺 激 ,如 感染 中毒 ,疼痛 、 寒 冷 以 
及 精神 紧张 等 因素 的 作用 下 糖 皮 质 激素 释放 的 水 平 升 
高 ,使 机 体 对 这 些 有 害 刺激 的 耐 受 力 大 为 增加 。 临 床 
上 用 大 剂量 的 氧化 可 的 松 抗 炎 症 , 抗 过 敏 , 抗 毒 ,抗体 
克 等 。 

调节 水 盐 代 谢 ,但 作用 比 醛 国 酮 弱 得 多 。 

肾上腺 皮质 的 分 泌 主 要 受 下 丘脑 - 腺 垂体 - 肾 上 
腺 皮质 系统 的 调节 控制 。 
12.3.6 ”性腺 分 泌 性 激素 

人 的 性 腺 (gonad) 是 男性 的 睾丸 (testis)( 图 16.5) 
和 女性 的 卵巢 (ovary) (图 16.7) 。 它 们 除 分 别 产生 精 
子 和 卵子 外 ,还 分 泌 性 激素 。 

1. 举 酮 的 作用 

披 丸 分 泌 雄 激素 ,其 主要 成 分 是 各 酮 (testoster- 
one) 。 睾 酮 如 同 所 有 的 类 固 醇 激素 ,都 是 由 胆固醇 衍 
生 而 成 的 。 

当 青 春 期 启动 时 ,睾酮 不 仅 促进 精子 发 生 ,在 全 身 
还 有 多 方面 的 作用 。 

它 促使 全 部 附属 生殖 器 官 一 导管 、 腺 体 和 阴 蕉 
的 生长 ,以 承担 成 年 的 功能 。 正 常 的 血浆 举 酮 浓度 也 
是 维持 成 年 男性 这 些 附属 生殖 器 官 所 必需 的 。 当 激素 
不 足 时 ,全 部 附属 生殖 器 官 闭 缩 ,精液 量 明显 下 降 , 勃 
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起 和 射精 削弱 ,将 出 现 阳痿 和 不 能 生育 。 这 种 状况 可 
用 军 酮 替补 疗法 纠正 。 

男性 的 第 二 性 征 形成 也 依靠 备 酚 。 第 二 性 征 包括 
阴 阜 . 趴 下 和 面部 长 出 毛发 , 喉 部 长 大 ,出 现 喉 结 , 声 音 
低沉 ,皮肤 增 厚 和 分 泌 油脂 ,骨骼 生长 和 骨 密 度 增 加 ， 
骨骼 肌 发 育 增长 。 

睾酮 也 增强 基础 代谢 率 ,并 影响 行为 。 举 酮 是 男 
女性 欲 的 基础 。 举 酮 虽 名 为 男性 激素 ,但 它 并 不 只 是 
男性 性 活动 的 促进 者 , 它 也 促进 女性 的 性 活动 。 

举 丸 并 不 是 雄 激 素 的 唯一 来 源 , 男 、 女 性 的 肾上腺 
皮质 都 释放 雄 激 素 , 但 其 数量 较 少 。 

2. 上 峻 激 素 和 孕 激素 的 子宫 外 效应 

卵 偶 分 泌 雌 激素 (estrogen ) 和 孕 激 素 ( progesto- 
gen) 。 卵 梨 分 泌 的 雌 激素 ,以 肉 二 酵 (estradiol ,E, ) 的 
分 泌 量 最 大 ,活性 最 强 ; 还 分 沁 崔 酮 (estrone,E, ) 等 。 
只 激素 对 女性 的 作用 相当 于 奉 酮 对 男性 的 作用 ,可 以 
说 是 “性 活动 的 发 动机 "”。 当 青春 期 血浆 峻 激素 浓度 
升 高 时 , 它 促进 卵巢 中 卵子 发 生 和 卵泡 生长 ,以 及 女性 


生殖 管道 的 合成 代谢 。 其 结果 是 输卵管 ,子宫 和 阴道 
长 大 ,准备 支持 妊娠 活动 。 输 卵 管 和 子宫 的 活动 性 开 
始 增强 。 外 生殖 器 成 熟 。 

峰 激 案 也 支持 青春 期 的 突 发 性 快速 增长 ,使 女孩 
在 12 岁 到 13 岁 比 男孩 长 得 快 得 多 。 但 这 种 生长 的 时 
间 不 长 ,因为 血浆 肉 激 素 浓度 升 高 也 引起 长 骨 的 骨髓 
较 早 地 封闭 ,女性 通常 在 15 ~17 岁 之 间 就 达到 了 她 们 
的 最 高 的 高 度 。 男 性 青春 期 的 生长 开始 较 迟 ,但 可 持 
续 到 19 ~20 岁 。 ; 

肉 激 素 引发 女性 的 第 二 性 征 ,包括 乳腺 的 生长 ; 皮 
下 脂肪 的 积聚 ,特别 是 在 履 部 和 乳房 ;骨盆 变 宽 和 变 轻 
(适应 于 生育 ) ; 腋 下 和 阴 息 长 出 毛发 。 
卵 梨 分 小 的 孕 激素 中 以 孕 酮 (progesietrone) 的 作 
用 最 强 。 了 
孕 激素 与 峻 激素 一 起 建立 和 调节 子宫 周期 ,刺激 子 
颈 束 液 的 变化 。 它 的 主要 作用 表现 在 妊娠 时 , 它 抑制 
的 运动 ,并 使 乳房 准备 哺乳 。 在 妊娠 时 大 部 分 孕 激 


子 富 
素 和 雌 激素 来 源 于 胎盘 而 不 是 卵 梨 ( 详 见 第 16 章 ) 。 








. 神经 系统 与 内 分 泌 系 统 在 动物 体内 的 调节 控制 中 是 怎样 分 工 合作 的 ? 


. 内 分 泌 系统 内 部 是 怎样 调节 控制 的 ? 
. 试 述 内 分 泌 系统 在 维持 稳 态 中 的 作用 。 


1 
2 
3 
4. 在 遇 到 突 发 的 危急 情况 时 ,人 体内 分 泌 系 统 会 有 哪些 反应 ? 
5. 哪些 激素 与 调节 血糖 浓度 有 关 , 它 们 分 别 起 什么 作用 ? 
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， 饮 水 和 食物 中 缺 碘 会 产生 哪些 后 果 ? 
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人 和 动物 在 不 断 变化 的 环境 中 生活 ,必须 适应 外 部 环境 的 变化 以 求 得 生存 
与 发 展 。 人 和 动物 体内 各 部 分 必须 协调 一 致 才 能 适应 外 部 环境 的 变化 。 

人 和 高 等 动物 站 构 复杂 ,是 由 许多 器 官 和 系统 组 成 的 。 这 些 器 官 、 系 统 的 
活动 如 何 调 节 , 以 及 各 系统 之 间 又 如 何 协调 一 致 . 互 相配 合 , 作 为 一 个 整体 如 何 
适应 外 部 环境 的 变化 是 一 系列 必须 解决 的 问题 。 这 些 问 题 的 核心 是 人 和 动物 
体 功 能 的 调节 问题 。 

神经 系统 的 作用 就 是 调节 ,调节 动物 体 各 个 器 官 , 各 个 系统 的 活动 使 之 协 
调 一 致 ,互相 配合 以 形成 一 个 整体 ,而 且 使 这 个 整体 能 够 适应 外 界 环境 的 变化 。 
这 样 动物 才能 在 环境 中 生存 与 发 展 。 

人 
调节 更 迅速 ,更 准确 ,而 体液 调节 往往 又 是 在 神经 系统 的 影响 下 活动 的 。 神 经 
系统 一 方面 通过 感觉 觉 器 官 接受 体内 外 的 刺激 ,作出 反应 ,直接 调节 0 
各 器 官 系统 的 活动 ; 另 一 方面 又 通过 调节 或 控制 内 分 汰 系统 的 活动 来 影 
节 机 体 各 部 分 的 活动 。 

为 什么 神经 调节 比 体液 调节 更 迅速 .更 准确 呢 ? 这 是 由 于 神经 调节 的 信息 
是 神经 细胞 发 放 的 神经 冲动 ,神经 冲动 沿 着 神经 系统 内 的 路 径 快 速 传递 到 达 特 
定 的 效应 器 ,作出 准确 的 反应 。 
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13.1.1 神经 元 是 神经 系统 的 基本 结构 
与 功能 单位 

人 的 神经 系统 可 以 说 是 地 球 上 最 复杂 的 结构 。 

人 的 神经 系统 大 约 包含 几 百 亿 到 上 千 亿 个 神经 细 
胞 (神经 元 ) (图 6.7a) 以 及 为 数 更 多 的 支持 细胞 ( 胶 质 
细胞 ) (图 6.7b)。 神 经 系统 的 复杂 性 就 在 于 数量 如 此 
庞大 的 细胞 和 这 些 细胞 之 间 的 复杂 的 联系 。 

这 个 极其 复杂 的 结构 的 基本 结构 与 功能 单位 是 神 
经 元 。 神 经 元 的 大 小 、 形 态 有 很 大 的 差异 。 

神经 元 一 般 包含 胞 体 (cell body ) 、 树 突 (den- 
drite) 、 轴 突 (axon) 三 部 分 , 树 突 是 胞 体 发 出 的 短 突起 ， 
轴 突 是 胞 体 发 出 的 长 突起 。 多 数 神经 元 有 多 个 树 突 和 


一 个 轴 突 ,但 有 些 神经 元 没有 树 突 , 有 的 神经 元 没有 轴 


突 。 以 运动 神经 元 为 例 来 说 明神 经 元 各 部 分 的 功能 。 
运动 神经 元 的 胞 体位 于 痊 骨 ,发 出 轴 突 支 配 骨 骼 肌 纤 
维 。 轴 突 的 外 周 有 神 经 膜 细胞 包围 形成 莫 精 。 神 经 元 
的 树 突 和 胞 体 的 表面 膜 受 到 其 他 神经 元 轴 突 末梢 的 支 


配 。 轴 突 从 轴 丘 中 的 冲动 发 放 区 传送 神经 冲动 到 轴 突 ， 


末梢 (图 13.1)。 切 断 这 些 突起 与 细胞 体 的 联系 , 几 天 
或 几 周 内 被 切断 的 部 分 就 会 变性 以 至 坏死 。 这 说 明 这 
些 突起 不 论 有 多 长 ,在 结构 上 与 生理 上 都 是 神经 元 的 
一 部 分 ,一 个 神经 元 是 一 个 整体 。 如 果 胞 体 未 受 损 伤 ， 
而 且 轴 突 外 有 神经 膜 包 围 , 则 受 损伤 的 轴 突 可 以 再 生 。 
神经 膜 是 构成 体 东 的 神经 膜 细胞 的 最 外 层 , 含 有 细胞 
质 和 细胞 核 。 在 轴 突 的 再 生 过 程 中 ,神经 膜 起 着 重要 
的 作用 ,没有 神经 膜 的 突起 不 能 再 生 。 在 中 枢 神经 系 
统 中 没有 神经 膜 ,因此 被 切断 的 突起 不 能 再 生 。 


13.1.2 神经 元 的 静 息 跨 膜 电位 与 动作 
电位 

神经 元 是 一 种 可 兴 ※ 奉 细胞 (excitable cell) 。 它 的 
基本 特性 是 受到 刺激 后 会 产生 神经 冲动 (impulse) 沿 
轴 突 传送 出 去 。 我 们 可 用 蛙 的 坐骨 神经 腓 肠 肌 标 本 来 
演示 (图 13.2) 。 神 经 是 由 许多 神经 纤维 ( 轴 突 ) 被 结 
缔 组 织 包 围 而 形成 的 。 在 坐骨 神经 上 给 一 个 适当 强度 
的 电 刺 激 , 腓 肠 肌 便 会 产生 收缩 。 这 说 明 在 刺激 部 位 
产生 了 神经 冲动 , 冲动 是 可 以 传播 的 ,传播 到 神经 末 
档 ,再 从 神经 末梢 传 到 肌肉 ,才能 引起 肌肉 的 收缩 。 在 





图 13.1 运动 神经 元 ( 仿 Eckert,1983) 









坐骨 神经 上 放置 2 个 电极 ,连接 到 一 个 电表 上 , 静 息 ， 
时 ,电表 上 没有 电位 差 , 说 明 坐 骨 神 经 表面 各 处 电位 相 3 
等 。 当 在 坐骨 神经 一 端 给 予 刺激 时 ,可 以 看 到 ,靠近 刺 
激 端 电 极 处 先 变 为 负电 位 ,接着 恢复 ;然后 , 另 一 电极 
处 又 变 为 负电 位 ,接着 又 恢复 (图 13.3) 。 可 见 刺 激 坐 
骨 神 经 产生 一 个 负电 位 沿 着 神经 传导 ,这 个 负电 位 称 
为 动作 电位 (action potential) 。 因 此 ,神经 冲动 就 是 动 
作 电位 ,神经 冲动 的 传导 就 是 动作 电位 的 传播 。 


cn 


S 
图 13.2 蛙 坐 骨 神 经 肌肉 标本 
13.1.3 为 什么 刺激 神经 会 产生 动作 


电位 
为 什么 刺激 神经 会 产生 动作 电位 呢 ? 生理 学 家 进 








图 13.3 神经 干 上 的 动作 电位 示意 图 


行 了 约 半 个 世纪 的 探索 ,找到 了 答案 。 他 们 发 现 一 种 
粗大 的 神经 纤维 一 一 枪 乌贼 大 神经 , 直径 可 达 lmm 
(图 13.4)。 他 们 又 制造 了 一 种 很 细 的 电极 一 一 微 电 
极 ,尖端 直径 约 为 0.5um。 这 种 微 电 极 可 以 插入 这 种 
粗 神 经 中 。 于 是 ,将 一 个 微 电 极 插入 神经 纤维 内 , 另 一 
个 电极 放 在 膜 外 ,发 现在 静 息 状态 时 ( 即 没有 神经 冲动 
传播 的 时 候 ) , 膜 内 的 电位 低 于 膜 外 的 电位 , 即 静 息 膜 
电位 (resting membrane potential) 。 这 是 由 于 膜 外 有 正 
电荷 聚集 , 膜 内 有 负电 荷 来 集 ;也 就 是 说 , 膜 处 于 极 化 
状态 (有 极 性 的 状态 ) (图 13.5) 。 在 膜 上 某 处 给 予 刺 
激 后 ,该 处 极 化 状态 被 破坏 (去 极 化 ) ,而 且 短 时 期 内 
膜 内 电位 又 会 高 于 膜 外 电位 , 即 膜 内 为 正 电 位 膜 外 为 
负电 位 ,形成 反 极 化 状态 。 接 着 ,在 极 短 时 间 内 ,神经 
纤维 膜 又 恢复 了 原来 的 外 正 内 负 状 态 一 一 极 化 状态 。 
去 极 化 、 反 极 化 和 复 极 化 的 过 程 ,也 就 是 动作 电位 负电 
位 的 形成 和 恢复 的 过 程 ,全 部 过 程 只 需 数 毫 秒 的 时 间 。 

为 什么 在 神经 细胞 膜 上 会 出 现 极 化 状态 呢 ? 

这 是 由 于 神经 细胞 膜 内 外 各 种 电解 质 的 离子 浓度 
不 同 , 膜 外 钠 离 子 浓度 大 , 膜 内 锂 离子 浓度 大 ,而 神经 
细胞 膜 对 不 同 离子 的 通 透 性 各 不 相同 。 神 经 细胞 膜 在 
静 息 时 对 钾 离 子 的 通 透 性 大 ,对 钠 离 子 的 通 透 性 小 , 腊 
内 的 钾 离子 扩散 到 膜 外 ,而 膜 内 的 负离子 却 不 能 扩散 
出 去 , 膜 外 的 钠 离 子 也 不 能 扩散 进来 ,因而 出 现 极 化 状 
态 , 即 膜 外 为 正 电 位 膜 内 为 负电 位 。 


13.1 神经 元 的 结构 与 功能 “1683 








13.4 枪 乌贼 大 神经 ( 仿 Eckert,1983) 
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图 13.5 神经 细胞 的 极 化 状态 


动作 电位 是 怎样 产生 的 呢 ? 在 神经 纤维 膜 上 有 两 
种 离子 通道 (ion channel) ,一 种 是 钠 离子 通道 ,一 种 是 
钾 离 子 通道 。 当 神经 某 处 受到 刺激 时 会 使 钠 通道 开 
放 , 于 是 膜 外 钠 离子 在 短期 内 大 量 涌 入 膜 内 ,造成 了 内 
正 外 负 的 反 极 化 现象 。 但 在 很 短 的 时 期 内 钠 通 道 又 重 
新 关闭 , 钾 通 道 随即 开放 , 钾 离 子 又 很 快 涌 出 膜 外 ,使 
得 膜 电 位 又 恢复 到 不 来 外 正 内 负 的 状态 (图 13.6)。 

动作 电位 又 是 怎样 传导 的 呢 ? 当 刺 激 部 位 处 于 内 
正 外 负 的 反 极 化 状态 时 ,邻近 未 受 刺激 的 部 位 仍 处 于 
外 正 内 负 的 极 化 状态 ,二 者 之 间 会 形成 一 局 部 电流 。 
这 个 局 部 电流 又 会 刺激 没有 去 极 化 的 细胞 膜 使 之 去 极 
化 ,也 形成 动作 电位 。 这 样 ,不断 地 以 局 部 电流 为 前 
导 , 将 动作 电位 传播 开 去 , 一直 传 到 神经 末梢 (图 
13.6) 。 
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钠 离 子 通道 失 活 ， 钾 离子 
通道 开放 ， 轴 突 复 极 化 








去 极 化 形成 的 局 部 电流 党 轴 突 
扩 布 ， 使 钠 离 子 通 道 趋 近 阐 值 





去 极 化 的 扩 布 引起 邻近 的 钠 离子 
通道 开放 ， 产 生 新 的 动作 电位 





重复 这 个 过 程 ， 动 
。 作 电 位 沿 轴 突 传播 


图 13.6 离子 通道 与 动作 电位 的 示意 图 ( 仿 Purves,1997) 


动作 电位 沿 着 神经 纤维 上 传导 时 ,其 电位 变化 总 
是 一 样 的 ,不 会 随 传导 距离 的 增加 而 衰减 。 此 外 ,一 条 
神经 中 包含 很 多 根 神经 纤维 ,一 根 神经 纤维 传导 神经 
冲动 时 不 影响 其 他 神经 纤维 ,也 就 是 说 ,各 神经 纤维 间 
的 传导 有 绝缘 性 。 这 正 像 在 一 条 电缆 中 有 很 多 根 电话 
线 , 但 通话 时 彼此 互 不 干扰 。 


13.1.4 突 触 的 信号 传递 


神经 和 肌肉 是 两 种 不 同 的 组 织 ,神经 冲动 传 到 神 
经 末梢 后 又 如 何 从 神经 末梢 传 到 肌肉 ,引起 肌肉 收缩 
呢 ? 现 已 知道 ,神经 末梢 与 肌肉 之 间 没有 原生 质 的 联 
系 。 神 经 末梢 与 肌肉 接触 处 称 为 神经 肌肉 接点 ,又 称 


突 触 (synapse) (图 13.7) 。 在 突 触 处 ,神经 末梢 的 细 
胞 膜 称 为 突 触 前 膜 ,与 之 相对 的 肌 膜 较 厚 `\ 有 争 裙 称 为 


突 触 后 膜 (又 称 终 膜 ) 。 突 触 前 膜 与 突 触 后 膜 之 间 有 ，: 


一 间隙 , 称 突 触 间 隙 (synaptic cleft) 。 神 经 末梢 内 部 有 
许多 突 触 小 泡 ,每 个 小 泡 里 面 含 有 几 万 个 乙酰 胆 碱 分 
子 。 当 神经 冲动 传 到 末梢 后 , 突 触 小 泡 中 的 乙酰 胆 碱 
被 释放 到 突 触 间隙 中 ,并 扩散 到 突 触 后 膜 处 。 乙 酰 胆 
碱 可 以 和 突 触 后 膜 上 的 乙酰 胆 碱 受 体 结合 ,结合 后 的 
乙酰 胆 碱 - 受 体 复合 物 将 影响 突 触 后 膜 对 离子 的 通 透 
性 ,引起 突 触 后 膜 去 极 化 ,形成 一 个 小 电位 。 这 种 电位 
并 不 能 传播 。 但 随 着 乙酰 胆 碱 - 受 体 复合 物 的 增多 , 电 


位 可 增 大 , 当 电 位 到 达 一 定 阐 值 时 ,可 在 肌 膜 上 引起 一 








个 动作 电位 。 肌 膜 的 动作 电位 传播 到 肌纤维 内 部 时 ， 
引起 肌肉 收缩 。 神 经 细胞 与 肌肉 细胞 之 间 的 信号 传递 
是 通过 神经 末梢 释放 化 学 物质 来 实现 的 。 这 种 传递 方 
式 称 为 化 学 传递 ,这 类 突 触 称 为 化 学 突 触 , 所 释放 的 物 
质 称 为 递 质 (transmitter) 。 





图 13.7 神经 肌肉 接点 的 结构 


神经 元 与 神经 元 之 间 也 是 通过 突 触 相 联系 的 。 前 
一 个 神经 元 的 轴 突 末梢 作用 在 下 一 个 神经 元 的 胞 体 、 
树 突 或 轴 突 处 组 成 突 触 。 不 同 神经 元 的 轴 突 末梢 可 以 
释放 不 同 的 递 质 。 现 已 发 现 的 递 质 有 乙酰 胆 碱 .去 甲 
肾上腺 素 . 谷 氨 酸 .y -氨基 丁 酸 、5- 羟 色 胺 和 多 巴 胺 等 
多 种 。 有 的 化 学 递 质 与 突 触 后 膜 上 的 受 体 结合 后 , 引 
起 后 膜 去 极 化 。 当 去 极 化 足够 大 达到 阔 值 后 便 会 产生 
动作 电位 。 有 的 递 质 与 突 触 后 膜 上 受 体 结合 后 ,使 后 
膜 极 化 作用 反而 增 大 , 即 引 起 超 极 化 。 这 类 神经 元 称 
为 抑制 性 神经 元 ,因为 通过 它 释放 的 递 质 作用 后 ,使 得 
后 一 个 神经 元 更 不 容易 发 放 神经 冲动 了 。 一 个 神经 元 
上 有 时 有 几 个 突 触 作用 在 上 面 , 有 的 引起 去 极 化 ,有 的 
引起 超 极 化 。 最 后 ,在 这 个 神经 元 的 轴 突 上 能 不 能 形 
成 冲动 发 放 , 要 看 全 部 突 轴 后 电位 总 和 的 结果 。 

神经 元 之 间 还 有 另 一 种 联系 方式 , 即 通 过 电流 联 


13.2 神经 系统 的 结构 165: 


系 。 在 突 触 前 膜 与 突 触 后 膜 上 有 缝隙 连接 ,前 一 个 神 
经 元 的 神经 冲动 产生 的 电流 可 以 通过 这 种 缝隙 连接 流 
到 后 一 个 神经 元 ,使 神经 冲动 传递 下 去 。 这 种 突 触 称 
为 电 突 触 。 





13.2.1 神经 系统 的 演变 


在 动物 进化 的 过 程 中 最 简单 的 神经 系统 是 神经 网 
(nerve net) 。 这 种 神经 网 是 由 神经 细胞 的 很 细 的 神经 
纤维 交织 而 成 的 , 它 在 刺 胞 动物 中 广泛 存在 (图 
13.8) 。 





图 13.8 水 蚊 的 神经 网 ( 仿 Lewis,1995) 


后 来 神经 网 中 的 神经 元 的 胞 体 逐 步 集 中 形成 神经 
节 (ganglion) 。 许 多 神经 细胞 的 胞 体 聚 集 在 一 起 形成 
神经 节 是 神经 系统 进化 过 程 中 一 个 重要 的 进步 ( 章 首 
插图 ) 。 神 经 节 在 腔 肠 动 物 中 已 有 发 现 ,在 更 高 水 平 的 
动物 中 普遍 存在 。 在 有 体 节 的 无 疹 椎 动物 中 ,每 一 体 
节 都 有 一 个 神经 节 。 每 个 神经 节 既 负责 本 体 节 的 反射 
活动 ,也 与 邻近 几 节 的 反射 活动 有 关 。 一 系列 的 神经 
节 通 过 神经 纤维 联系 在 一 起 形成 神经 索 ( nerve cord ) 。 
环节 动物 和 节肢 动物 都 有 腹 神 经 索 ( 图 13.9)。 

神经 系统 的 另 一 个 重要 的 发 展 是 动物 体 头 部 的 几 
个 神经 节 趋 向 于 融合 在 一 起 形成 脑 (brain) 。 这 些 融 
合 在 一 起 的 神经 节 的 结构 更 加 复杂 ,而 且 对 其 他 神经 
节 有 不 同 程 度 的 控制 作用 。 
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图 13.9 龙虾 的 腹 神 经 索 ( 仿 Eckert,1983) 


在 进化 过 程 中 ,神经 系统 中 神经 细胞 的 数目 越 来 
越 多 ,章鱼 ( 头 足 类 ) 的 神经 系统 是 无 养 椎 动物 中 最 发 


达 最 复杂 的 , 仅 在 脑 内 就 约 有 1 亿 个 神经 元 。 状 椎 动 


物 神经 系统 的 神经 元 为 数 更 多 ,结构 更 复杂 。 哺 乳 动 
物 中 人 类 的 神经 系统 是 最 复杂 的 神经 系统 。 


13.2.2 霄 椎 动物 中 枢 神 经 系统 的 进化 


冰 椎 动物 的 神经 系统 高 度 集中 ,与 无 养 椎 动物 的 
神经 系统 大 不 相同 。 

兰 椎 动物 的 中 枢 神经 系统 来 源 于 胚胎 背部 外 胚层 
内 袜 而 成 的 神经 管 (图 16. 18) ,神经 管 不 分 节 。 在 胚 
胎 发 育 的 早期 神经 管 的 前 部 膨大 发 育成 脑 ,接着 分 化 
为 前 脑 、 中 脑 \ 后 脑 三 个 脑 泡 ;后 部 发 育成 湖 髓 ,其 中 者 
保留 着 或 大 或 小 的 管道 。 前 脑 进 一 步 分 化 为 端 脑 和 辣 
脑 。 端 脑 将 发 展 成 大 脑 ( cerebrum ) , 间 脑 将 发 展 成 丘 
脑 下 丘脑 和 松 果 体 。 后 脑 ( 菱 脑 ) 进一步 分 化 为 脑 





- 著 , 在 进化 的 历程 中 ,小 脑 逐 渐 发 展 ;大 脑 大 为 发 达 


桥 、 小 脑 (cerebellum) 和 延髓 (图 13. 10)。 


图 13.10 . 疹 容 动物 神经 管 发 育成 脑 的 几 个 阶段 
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低 等 消 椎 动物 脑 的 功能 还 不 突出 , 随 着 动物 的 
进化 , 脑 也 发 展 起 来 ,到 了 乌 类 和 哺乳 类 , 脑 处 于 神 
经 系统 的 主导 地 位 。 脑 的 变化 以 大 脑 、 小 脑 最 显 


成 为 进化 的 主流 ;中 脑 变化 不 大 ,相对 体积 减 小 , 重 
要 性 降低 。 

大 脑 最 初 只 是 一 对 光滑 的 突起 ,和 将 髓 一 样 ,灰质 
位 于 内 部 。 灰 质 主要 由 神经 元 的 胞 体 和 树 突 构 成 , 呈 
暗 灰 色 。 大 脑 的 主要 功能 是 嗅觉 ,其 协调 作用 不 显著 
现代 鱼 的 大 脑 基本 上 处 于 这 一 阶段 。 

两 栖 动物 从 古代 鱼 发 展 而 来 ,大 脑 中 的 灰质 增多 
其 中 的 罕 触 数量 也 大 为 增加 。 从 两 栖 动物 开始 ,原来 
位 于 大 脑 内 部 的 灰质 逐渐 向 外 转移 ,最 后 覆盖 在 大 脑 
表面 ,形成 大 脑 皮质 。 两 栖 动物 和 许多 疏 行 动物 大 脑 
的 功能 仍旧 是 以 嗅觉 为 主 ( 图 13.11) 。 

在 高 等 朴 行 动物 的 大 脑 部 分 出 现 了 新 脑 皮质 , 哺 
乳 动物 是 从 这 类 让 行动 物 进化 而 来 的 , 原 脑 皮 、 古 脑 虚 
缩小 ,新 脑 皮 质 有 更 大 的 发 展 。 在 低 等 哺乳 动物 ,新 脑 
皮质 也 已 几乎 盖 住 了 大 部 分 前 脑 的 表面 (图 13. 12》 
人 类 的 大 脑 皮质 (cerebral cortex) 几乎 都 是 新 脑 皮质 
原来 的 脑 皮 被 包 到 新 脑 皮质 内 部 。 大 脑 皮质 体积 增 
大 ,表面 出 现 沟 、 回 ,功能 也 越 来 越 重要 ,成 为 动物 体 最 
高 的 调节 、 控 制 中 心 。 鸟 类 是 从 原始 的 息 行 动物 发 属 
来 的 。 这 类 原始 的 息 行 动物 还 没有 新 脑 皮质 ,所 以 总 
也 没有 新 脑 皮质 。 鸟 类 的 大 脑 与 哺乳 动物 的 差别 很 
大 。 鸟 大 脑 表面 光滑 , 没有 哺乳 动物 大 脑 皮 质 上 的 ? 
多 裙 皱 。 乌 的 噶 沉 退化, 大脑 的 顶 壁 很 薄 , 但 底部 十 分 
发 达 , 称 为 纹 状 体 。 纹 状 体 是 乌 复 杂 的 本 能 活动 等 高 
级 功能 的 中 枢 。 


13.2 神经 系统 的 结构 167. 
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13.12 . 息 行 类 (a) 与 哺乳 动物 (b) 大 脑 半球 模 切 面 


经 ,sensory nerve) 和 传 出 神经 ( efferent nerve) (运动 神 
经 ,motor nerve) 。 传 出 神经 又 可 分 为 支配 骨骼 肌 的 躯 


体 神经 系统 (somatic nervous system ) 和 支配 内 脏 器 官 





图 13.11 疹 椎 动物 的 脑 ” 注 意 在 进化 过 程 中 大 脑 的 体积 
和 逐步 增加 。 鸟 类 和 哺乳 类 的 小 脑 高 度 发 过 。 罗 马 数 字 表示 脑 


神经 ( 仿 Romer,1955 ) 


13.2.3 人 的 神经 系统 


人 的 神经 系统 分 为 中 枢 神 经 系统 (central nervous 
system ) 和 周围 神 经 系统 (peripheral nervous system ) 两 
部 分 。 中 枢 神 经 系统 包括 脑 和 疹 髓 ( spinal cord) ,周围 
神经 系统 包括 与 脑 相连 的 脑 神经 ( cranial nerve) 和 与 
背 髓 相连 的 疹 神 经 ( spinal nerve) 。 车 从 功能 上 划分 ， 
周转 神经 系统 分 为 传人 神经 ( afferent nerve) ( 感觉 神 


的 内 脏 神 经 系统 (visceral nervous system ) 。 内 脏 神经 
还 可 再 分 为 交感 神经 (sympathetic nerve ) 和 副交感 神 


经 (parasympathetic nerve)( 图 13.13) 。 
中 枢 神 「 脑 : 延 嵌 \ 脑 桥 \ 小 脑 \ 中 脑 \ 间 脑 ,大 及 


神经 系统 -| 传人 神经 
(感觉 神经 ) 
al 传 出 神经 『 躯体 神经 
(运动 神经 ) 内 有 神经-[ 交感 神经 
副交感 神经 
1. 冰峰 


疹 髓 位 于 兰 椎 管 中 , 上 端 在 枕骨 大 和 孔 处 与 脑 相 接 ， 
总 长 约 45 cm。 疹 信 由 灰质 与 白质 组 成 。 灰 质 在 内 ， 
呈 阳 形 。 白 质 围 在 灰质 四 周 ,由 神经 纤维 聚集 而 成 ， 
主要 为 上 下 纵 行 的 神经 纤维 ,色泽 亮 白 。 灰 质 中 央 有 
中 央 管 , 纵 贯 峭 髓 全 长 ,上 与 脑室 相通 , 管 中 有 脑 瑚 液 。 
灰质 向 前 后 延伸 处 为 前 角 和 后 角 , 胸 腰 段 前 后 角 间 还 
有 侧 角 。 前 角 与 前 根 联系 ,前 根 为 运动 性 神经 纤维 ;后 
角 与 后 根 联系 ,后 根 为 感觉 性 神经 纤维 (图 13.14) 。 
2. 脑 
冰 骨 与 延 钥 相连 。 自 延髓 向 上 , 延 钥 、 脑 桥 、 中 脑 
几 部 分 合 称 为 脑 干 。 脑 干 中 一 些 功能 相同 的 神经 元 集 
合 在 一 起 形成 神经 核 ,功能 相同 的 神经 纤维 集合 在 一 
起 形成 神经 束 。 除 此 以 外 , 脑 干 中 还 有 广泛 的 区 域 ,其 
中 神经 纤维 纵横 穿行 ,交织 成 网 ,一 些 神经 细胞 散在 其 
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中 , 称 为 网 状 结构 。 脑 干 中 有 许多 重要 的 生命 活动 中 
枢 , 如 心血 管 运动 中 枢 、 呼 吸 中 枢 \ 吞 咽 中 枢 等 。 小 脑 
位 于 延 锋 和 脑 桥 背 面 , 表 面 为 灰质 , 称 为 小 脑 皮质 ,内 
部 为 白质 , 称 为 小 脑 角 质 , 艇 质 内 还 有 一 些 灰质 核 团 。 

大 脑 分 为 左右 两 个 半球 ,表面 为 灰质 , 称 为 大 脑 皮 
质 ,内 为 白质 ,是 大 脑 能 质 。 骨 质 中 有 灰质 核 团 , 称 为 
基底 神经 节 。 人 的 大 脑 皮质 有 许多 沟 回 ,因而 加 大 了 
皮质 面积 。 估 计 皮 质 面积 总 共 约 有 1 m 。 两 个 大 脑 
半球 之 间 有 神经 纤维 连接 , 称 腾 且 体 (图 13.15 ) 。 

3. 脑 神经 

人 的 脑 神经 共有 12 对 , 按 头 尾 顺序 以 罗马 数字 命 
名 。 脑 神经 分 为 运动 神经 ,感觉 神经 和 混合 神经 三 类 ， 
分 别 由 脑 内 运动 神经 元 的 传 出 纤维 或 感觉 神经 元 的 传 
人 纤维 构成 。 


噢 
3 大 脑 半球 
视 交 又 有 
乳头 体 
脑 桥 
延生 
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网 交感 于 
是 神经 
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图 13.13 人 的 神经 系统 
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图 13.15 人 大 脑 的 两 个 半球 














. 4. 稍 神 经 
着 神经 共 31 对 : 颈 神 经 8 对 , 胸 神 经 12 对 , 腰 神 
5 对 , 骨 神 经 5 对 , 尾 神经 1 对 。 每 一 对 着 神经 由 前 
和 后 根 在 椎 间 孔 处 汇合 。 前 根 是 运动 性 的 ,由 疹 髓 
动 神经 元 的 轴 突 和 侧 角 交感 神经 元 或 副交感 神 
元 的 轴 突 组 成 ,神经 纤维 分 布 到 骨骼 肌 、 心 肌 、 平 滑 
和 腺 体 ,支配 肌肉 的 收缩 和 腺 体 的 分 刻 ; 后 根 的 功能 
感觉 性 的 。 后 根 在 与 前 根 汇合 之 前 ,形成 胸 大 的 着 
经 节 , 疹 神经 节 内 有 感觉 神经 元 ,其 神经 纤维 分 布 至 
体 各 处 ,神经 末梢 感受 各 种 刺激 ,如 分 布 在 皮肤 上 的 
种 经 末梢 ,感受 体 表 的 冷 热 , 痛 、 压 、 触 刺激 ;分 布 在 肌 
浴 . 肌 腿 的 神经 末梢 感觉 肌肉 长 度 和 肌肉 张力 的 变化 ; 
分 布 在 血管 和 内 脏 器 官 的 神经 末梢 感受 血管 和 内 脏 的 
， 变化 和 刺激 。 因 此 ,前 根 和 后 根 组 合成 的 兰 神 经 是 混 
人 台 性 神经 (图 13.14) 。 


3.3.1 神经 系统 活动 的 基本 形式 
一 一 反射 
17 世纪 法 国 哲 学 家 笛 卡 儿 (Rene Descartes ， 
”1596 一 1650) 根 据 接触 角膜 时 可 以 规律 性 地 引起 攻 
。 眼 这 一 事实 ,他 把 机 体 对 刺激 的 规律 性 反应 与 光线 
， 从 镜面 反射 出 来 进行 类 比 , 提 出 了 “反射 学 说 "。 现 
“ 代 反 射 (reflex) 的 概念 是 指 在 中 枢 神 经 系统 参与 下 ， 
”机 体 对 刺激 感受 器 所 发 生 的 规律 性 反应 。 反 射 是 神 
”经 系统 最 基本 的 活动 形式 。 全 身 每 一 块 骨 骼 肌 和 内 
脏 器 官 都 有 反射 活动 。 这 些 反 射 活动 是 多 种 多 样 
”的 ,有 些 反射 活动 很 复杂 。 简 单 的 反射 包括 咀嚼 反 
射 、 吞 咽 反射 、 瞬 目 反射 、 瞳 孔 反 射 、 膝 反射 \ 届 反射 
等 ;复杂 的 反射 有 跨 步 反射 直立 反射 及 性 反射 等 。 
这 些 反射 活动 都 有 适应 意义 , 即 反射 活动 的 结果 有 
利于 人 和 动物 的 生存 与 繁衍 。 
反射 是 在 一 定 的 神经 结构 中 进行 的 ,这 种 结构 就 
是 反射 弧 (reflex are) 。 反 射 弧 包括 以 下 几 部 分 :感受 
器 (receptor) ,传人 神经 ,反射 中 枢 、 传 出 神经 与 效应 器 
(effector) 。 反 射 弧 中 任何 一 个 环节 受 损伤 ,反射 活动 
都 不 能 实现 。 
在 先天 的 、 生 来 已 有 的 反射 的 基础 上 ,在 个 体 生活 
过 程 中 还 可 以 建立 条 件 反射 , 使 之 更 适应 外 界 环境 的 


变化 。 
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13.3.2 神经 系统 对 躯体 运动 的 调节 


躯体 运动 是 在 神经 系统 的 支配 与 调节 下 进行 的 。 
有 的 运动 只 涉及 最 简单 的 反射 弧 一 一 二 元 反射 弧 ,如 训 
击 股 四 头 肌 引起 膝 反 射 , 只 经 过 一 个 感觉 神经 元 和 一 个 
兰 髓 前 角 的 运动 神经 元 就 可 引起 股 四 头 肌 收缩 。 不 过 
要 实现 膝 反 射 , 除 了 股 四 头 肌 ( 伸 肌 ) 的 收缩 外 ,同时 还 
必须 使 与 股 四 头 肌 相 颜 颜 的 届 肌 千 张 。 在 台 击 股 四 头 
肌 时 刺激 了 其 中 的 感受 器 ( 肌 梭 ) ,引发 神经 冲动 传人 反 
射 中 枢 ,传人 神经 冲动 既 兴 奋 了 传 出 的 运动 神经 元 引起 
股 四 头 肌 收缩 ,同时 还 引起 反射 中 枢 的 抑制 性 中 间 神 经 
元 兴奋 ,因而 抑制 支配 相应 届 肌 的 运动 神经 元 ,使 届 肌 
舒张 ,这 样 才能 完成 这 个 简单 的 膝 反 射 (图 13.16)。 


感觉 神经 元 






抑制 性 中 :， 
间 神 经 元 下 


伸 肌 (效应 器 ) 


NA 


图 13.16 膝 反 射 ”兴奋 性 和 抑制 性 突 触 分 别 以 “+” 和 ”"-” 表 示 ( 仿 
Eccles,1960) 


有 些 运 动 涉 及 多 个 神经 元 所 组 成 的 反射 弧 。 

疹 髓 反射 活动 还 经 常 受 到 高 级 神经 中 枢 的 调节 。 

在 对 躯体 运动 的 调节 中 ,中 杠 神 经 系统 的 网 状 结 
构 、 基 底 神 经 节 、 小 脑 和 大 脑 皮 质 都 起 着 重要 作用 。 

小 脑 是 脑 的 第 二 大 部 分 。 它 的 主要 功能 包括 维持 
身体 平衡 ,调整 躯体 不 同 部 分 的 肌 紧 张 以 及 对 随意 运 
动 的 协调 作用 。 小 脑 受 损伤 后 ,表现 出 随意 运动 的 震 
颤 ,在 随意 运动 终 末 最 明显 。 这 种 患者 丧失 了 完成 精 
细 动 作 的 能 力 (图 13.17)。 

我 们 的 随意 运动 是 由 大 脑 控制 的 。 大 脑 皮 质 的 中 
央 前 回 是 最 重要 的 运动 区 。 
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1. 内 脏 神经 系统 与 身体 神经 系统 结构 上 的 主要 区 别 : 

躯体 传 出 神经 纤维 从 中 枢 发 出 后 直接 达到 效应 
器 一 一 骨骼 肌 ,而 中 枢 发 出 的 内 脏 传 出 神经 纤维 必须 
在 中 枢 外 的 一 个 神经 节 中 换 一 个 神经 元 。 由 中 枢 到 达 - 
这 个 神经 节 的 神经 纤维 称 为 节 前 纤维 ,由 神经 节 发 出 
到 达 效 应 器 的 神经 纤维 称 为 节 后 纤维 。 内 脏 神经 系统 “ 
又 可 按照 节 前 神经 元 细胞 体 的 位 置 分 为 交感 神经 与 副 ， 


交感 神经 。 交 感 神经 纤维 起 源 于 胸 腰部 消 髓 ,交感 神 
; 六 ?RH 了 
“13,3.3 神经 系统 对 内 脏 活动 的 调 季 。。 色 节 大 多 数位 于 疹 椎 劳 ,组 成 交感 神经 干 ( 链 ) 。 副 区 





图 13.17 患者 的 手指 从 鼻尖 移 向 他 人 手指 时 的 
-震颤 记录 ( 仿 Ruch,1960) 






神经 系统 对 内 脏 活动 的 调节 是 通过 内 脏 神 经 系统 。“ 感 神经 纤维 一 部 分 起 源 于 脑 部 神经 核 , 传 出 神经 纤维 
(又 称 自主 神经 系统 或 植物 性 神经 系统 ) 进 行 的。 在 第 亚 、 砚 、 区 、X 脑 神经 中 ; 另 一 部 分 起 源 于 贱 部 
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膀 跑 
13.18 ”内脏 神经 系统 ( 仿 Luciano,1979) 


交感 神经 





支气管 平滑 肌 和 舒张 ( 管 腔 变 粗 ) 


胃 肠 运动 减弱 

膀胱 平滑 肌 每 张 

血管 收缩 

血管 收缩 

促进 肾上腺 素 分 让 

促进 糖 原 分 解 ,血糖 升 高 . 
散 大 

汗腺 分 泌 , 竖 毛 肌 收缩 





香 , 随 角 部 前 根 离开 消 髓 ,组 成 盆 神 经 。 副 交感 神经 节 
”多 数位 于 效应 器 官 附近 或 其 壁 内 。 图 13. 18 示意 内 有 驻 
神经 系统 及 其 支配 的 器 官 。 内 脏 反射 的 传人 神经 一 部 
分 起 源 于 躯体 , 另 一 部 分 起 源 于 内 及 器 官 。 

2. 内 脏 神经 系统 的 功能 特点 

内 脏 神 经 系统 功能 上 的 特点 是 双重 神经 支配 。 大 
多 数 内 脏 器 官 既 有 交感 神经 支配 ,又 有 副交感 神经 支 
配 。 这 两 种 作用 往往 是 颜 斋 性 的 , 即 一 种 神经 冲动 引 
起 兴奋 ,而 另 一 种 则 引起 抑制 相互 抗衡 。 如 交感 神经 
冲动 使 心 搏 加 快 ,副交感 神经 冲动 则 使 之 减 慢 。 在 胃 
肠管 道 ,这 两 种 神经 支配 的 作用 正好 相反 ,副交感 ( 迷 
走神 经 ) 神 经 冲动 使 蠕动 加 快 ,交感 神经 冲动 使 蠕动 减 
慢 。 交 感 神经 元 与 副交感 神经 元 经 常 发 放 冲 动 到 效应 


器 , 即 处 于 紧张 性 发 放 状 态 。 内 脏 器 官 的 功能 状态 决 


定 于 这 两 套 神经 紧张 性 发 放 的 平衡 。 | 

交感 神经 和 副交感 神经 对 内 脏 器 官 的 主要 功能 见 
表 13-1。 

从 表 中 可 见 ,交感 神经 的 作用 主要 是 保证 人 体 在 
紧张 状态 时 的 生理 需要 ,此 时 交感 神经 活动 占 优势 , 心 
搏 加 速 ,血压 升 高 .支气管 扩张 和 血糖 升 高 。 当 人 处 于 
安静 状态 时 ,副交感 神经 活动 占 优 势 , 此 时 ,心血 管 活 
动 水 平 相对 降低 ,而 胃 肠 管 的 蠕动 和 消化 液 的 分 泌 加 
强 , 有 利于 营养 物质 的 吸收 和 贮存 。 

内 脏 神 经 系统 的 神经 末梢 也 是 通过 释放 化 学 递 质 
作用 于 效应 器 的 受 体 上 引起 生理 反应 的 。 大 多 数 交 感 
”神经 节 后 纤维 释放 去 甲 凤 上 腺 素 ,副交感 神经 节 后 纤 


1. 心 搏 加 快 增强 ( 心 输出 量 加 大 ) 
2. 皮肤 及 腹腔 血管 收缩 (血压 升 高 ) 
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表 13-1 内 腑 神经 系统 的 主要 功能 


副交感 神经 





心 搏 减 缓 .减弱 

支气管 平滑 肌 收 缩 

〈 管 腔 变 细 ,促进 黏液 分 泌 ) 

骨 肠 运动 加 强 ,胃液 、 胰 液 分 泌 增 多 
膀胱 平滑 肌 收 缩 

血管 扩张 

子宫 收缩 弛 组 

血糖 降低 

缩小 


维 释放 乙酰 胆 碱 。 

3. 各 级 中 枢 对 内 脏 活动 的 调节 
” ”学 髓 控制 一 些 简单 的 内 脏 反射 ,如 排尿 、 排 便 、 出 
汗 和 血管 收缩 等 。 但 养 散 管理 的 内 脏 反 射 平 时 经 常 处 
于 高 级 中 枢 神 经 控制 下 活动 。 

脑 干 中 有 许多 重要 的 内 脏 反 射 中 枢 , 如 心血 管 运动 、 
呼吸 呕吐 及 吞咽 等 中 枢 , 对 生命 活动 具有 重要 意义 。 

下 丘脑 是 控制 内 脏 活动 的 高 级 中 枢 。 下 丘脑 和 大 


脑 皮质 丘脑、 脑 干 保持 密切 的 联系 。 下 丘脑 中 存在 着 


调节 体温 \ 调 节 饮 水 与 排尿 、 调 节 摄 食 的 中 枢 。 并 且 ， 
通过 下 丘脑 -垂体 控制 内 分 泌 活 动 ,间接 影响 内 脏 活 
动 。 

大 脑 皮 质 对 内 脏 的 控制 区 主要 是 边缘 皮质 。 边 缘 
皮质 位 于 大 脑 两 半球 内 侧面 。 刺 激 边缘 皮质 不 同 部 位 
可 以 引起 复杂 的 内 脏 功能 反应 。 





2 


13.4.1 人 脑 的 研究 


神经 系统 除了 感觉 功能 和 运动 功能 以 外 ,还 有 一 
些 更 高 级 的 功能 ,如 学 习 、 记 忆 、 语 言 和 睡眠 等 。 这 些 
功能 大 都 是 与 神经 系统 的 高 级 部 位 ,尤其 是 与 大 脑 密 
切 相关 的 。 人 的 大 脑 皮质 内 有 极 大 数量 的 神经 细胞 ， 
分 为 很 多 类 型 ,联系 很 复杂 。 在 神经 系统 的 高 级 部 位 ， 
不 仅 有 简单 的 与 生 俱 来 的 反射 活动 ,还 在 后 天 建立 起 
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许多 条 件 反射 。 在 大 脑 皮质 还 长 期 贮存 了 大 量 的 信 
息 ,而 且 这 些 信 息 又 可 与 其 他 的 信息 发 生 新 的 联系 。 
这 一 切 构成 了 神经 系统 的 高 级 功能 的 基础 。 

在 20 世纪 ,人 们 对 脑 功能 的 兴趣 越 来 越 大 ,许多 
不 同学 科 的 科学 家 都 来 参加 脑 科 学 的 研究 ,取得 了 很 
多 重要 的 成 果 ,但 是 没有 解决 的 问题 比 已 经 解决 的 问 
题 还 是 多 得 多 。21 世纪 必 将 有 更 多 的 科学 家 投身 于 
脑 科学 的 研究 。 


13.4.2 人 脑 的 结构 


人 的 大 脑 主要 包括 左 、 右 大 脑 半球 ,是 中 枢 神 经 系 
统 的 最 高 级 部 分 。 左 、 右 大 脑 半 球 由 屏 且 体 相连 。 大 
脑 半球 表面 布 满 深浅 不 同 的 沟 , 沟 之 间 的 隆起 部 位 称 
为 脑 回 , 见 图 13. 15 所 示 ,半球 上 有 几 条 重要 的 沟 : 中 
央 沟 、 外 侧 沟 、 顶 枕 沟 和 距 状 沟 。 这 些 沟 将 大 脑 半 球 分 
为 4 个 叶 : 即 中 央 沟 以 前 、 外 侧 沟 以 上 的 额 叶 , 外 侧 沟 
以 下 的 里 叶 , 顶 枕 沟 后 方 的 枕 叶 ,以 及 外 侧 沟 上 方 . 中 
央 沟 和 顶 枕 沟 之 间 的 顶 叶 (图 13.19) 。 
” ”覆盖 在 大 脑 半球 表面 的 一 层 灰质 称 为 大 脑 皮 质 ， 
是 神经 元 胞 体 集中 的 区 域 。 大 脑 皮质 之 下 为 白质 ,由 
大 量 神 经 纤维 组 成 ,其 中 包括 大 脑 的 回 与 回 之 间 、 叶 与 
叶 之 间 、 大 脑 两 半球 之 间 以 及 大 脑 皮 质 与 脑 干 、 状 休 之 
间 联 系 的 神经 纤维 。 白 质 内 还 有 灰质 核 ,这 些 核 靠近 
脑 底部 , 称 为 基底 核 。 

大 脑 约 有 几 百 亿 神 经 元 ,而 且 神 经 元 与 神经 元 之 间 
又 有 很 复杂 的 联系 。 数 量 如 此 庞大 的 神经 元 以 及 它们 之 





运动 区 (中 央 前 回 ) 





初级 昕 皮质 


图 13.19 人 大 脑 左 半球 外 侧面 的 功能 定位 





间 的 极为 复杂 的 联系 是 神经 系统 高 级 功能 的 物质 基础 。 
13.4.3 大 脑 皮质 的 功能 


人 的 大 脑 皮 质 有 很 多 沟 回 ,大 大 增加 了 皮质 的 面 : 
积 。 不 同 区 域 的 皮质 功能 是 有 所 分 工 的 。 图 13.19 表 
示 大 脑 皮 质 的 一 些 重要 中 枢 。 

1860 年 法 国外 科 医 生 白 洛 嘉 (Piere Paul Broca 
1824 一 1880) 观 察 了 一 个 病例 ,这 位 患者 可 以 理解 语 
言 ,但 不 能 说 话 。 他 的 喉 、 舌 、 层 .声带 等 都 没有 常规 的 
运动 障碍 。 后 来 在 尸体 解剖 时 发 现 ,患者 大 脑 左 半 球 六 
额 叶 后 部 有 一 鸡蛋 大 的 损伤 区 , 脑 组 织 退 化 并 与 脑膜 
粘连 ,但 右 半 球 正常 。 这 是 第 一 次 在 人 的 大 脑 皮质 上 : 
得 到 功能 定位 的 直接 证 据 。 现 在 把 这 个 区 称 为 白 洛 喜 
表达 性 失语 症 区 ,或 白 洛 嘉 区 。 这 个 控制 语言 的 运动 
区 只 存在 于 大 脑 左 半 球 皮质 ,这 也 是 人 类 大 脑 左 半球 
皮质 优势 的 第 一 个 证 据 。 后 来 韦 尼克 (Carl Wernickey 
1848 一 1905) 在 1876 年 又 发 现 人 大 脑 左 半球 材 叶 的 后 
部 与 顶 叶 和 枕 叶 相连 接 处 是 另 一 个 与 语言 能 力 有 关 
皮质 区 ,现在 称 为 韦 尼克 区 。 这 个 区 受 损伤 的 患者 
以 说 话 但 不 能 理解 语言 , 即 可 以 昕 到 声音 , 却 不 能 理解 
它 的 意义 。 后 来 又 发 现 大 脑 左 半 球 与 语言 文字 有 关 的 
另外 几 个 区 域 。 

20 世纪 30 年 代 加 拿 大 神经 生理 学 家 、 神 经 外 悉 
学 家 潘 非 尔 德 ( Wild Penfield) 等 对 人 的 大 脑 皮质 功能 
定位 进行 了 大 量 的 研究 。 他 们 在 进行 神经 外 科 手 
时 ,在 局 部 麻醉 的 条 件 下 用 电流 刺激 患者 的 大 脑 皮 
















“观察 患者 的 运动 反应 ,询问 患者 的 主观 感觉 。 所 得 的 
结果 总 结 在 他 们 所 设计 的 示意 图 中 (图 13. 20) 。 潘 非 
， 汞 德 用 电 刺激 一 侧 中 央 前 回 ,一 般 引 起 对 侧 躯 体 运动 ; 
”刺激 中 央 前 回 顶 部 可 以 引起 下 上 肢 的 运动 ,而 刺激 中 央 
“前 回 的 下 部 却 出 现 头 部 器 官 的 运动 ,可 见 中 央 前 回 皮 
质 与 绒 体 呈现 对 侧 的 .颠倒 的 关系 。 但 是 ,中 央 前 回 皮 
- 质 与 头 部 的 关系 例外 ,是 双 侧 和 正 立 的 关系 。 躯 体 各 


-部 分 的 皮质 代表 区 范围 的 大 小 与 躯体 的 各 部 分 大 小 无 . 


关 , 面 与 各 部 分 运动 功能 的 灵活 性 和 细致 程度 有 关 。 
”例如 ,5 个 手指 占据 的 皮质 区 域 大 于 躯干 部 分 ,这 意味 
着 支配 该 器 官 的 起 源 神 经 元 更 多 些 。 大 脑 皮 质 运动 区 
(motor area of the cortex ) 的 损伤 ,如 脑 出 血 、 脑 血管 栓 
塞 会 引起 相应 躯体 部 位 的 运动 障碍 。 

与 主要 运动 区 (中 央 前 回 ) 相对 应 的 中 央 后 回 是 
大 脑 皮质 颈 体 感 党 区 (somatosensory area of the cor- 
.tex) ,又 称 为 第 一 体 党 区 。 用 电流 刺激 第 一 体 党 区 时 ， 
体 表 某 处 有 麻木 或 电 麻 样 感觉 。 身 体感 党 的 皮质 代表 
区 与 志 体 表面 的 关系 也 类 似 皮质 运动 区 与 躯体 各 部 分 
肌肉 的 关系 。 皮 质 体 党 区 除 面 部 代表 区 是 双 侧 性 联系 
外 ,其 他 各 部 分 在 皮质 的 代表 区 都 是 对 侧 性 的 。 下 歧 
的 代表 区 在 中 央 后 回 的 顶部 ,头面 区 在 中 央 后 回 的 底 
部 , 呈 倒 立 的 顺序 。 但 在 头面 代表 区 内 各 部 分 感觉 的 
代表 区 却 是 正 立 的 顺序 。 皮 质 代表 区 的 面积 与 感觉 功 
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能 的 敏感 性 有 关 ,而 与 体 表面 积 无 关 , 即 感觉 灵敏 的 部 
位 在 皮质 的 代表 区 大 。 

主要 的 视 区 在 大 脑 皮质 枕 叶 的 后 部 (17 区 )。 主 
要 的 听 区 在 矣 叶 的 上 部 (41 区 ) 。 梨 状 皮质 与 嗅 党 有 
关 。 中 央 后 回 下 部 靠近 外 侧 沟 处 的 面部 体 觉 区 与 味 党 
有 关 。 扣 带 回 海马 回 等 边 综 皮 质 与 内 脏 的 复杂 的 活 
动 有 关 ( 图 13.15) 。 但 是 在 上 述 这 些 运动 区 与 感觉 区 
之 间 还 有 很 大 一 部 分 皮层 ,这 些 皮质 的 功能 还 很 不 清 
楚 。 临 床 观察 和 实验 资料 表明 ,这 些 区 域 的 功能 是 很 
复杂 的 。 例 如 , 额 叶 的 损伤 常常 引起 个 性 的 改变 。 


13.4.4 左 、 右 大 脑 半球 的 功能 特点 


19 世纪 以 后 ,逐渐 形成 一 种 概念 , 认为 大 脑 两 半 . 
球 相 比较 , 左 半球 是 主 半 球 ,优势 半球 ; 而 右 半 球 是 沉 
默 的 半球 ,处 于 次 要 地 位 。 

20 世纪 60 年 代 以 后 ,斯 佩 里 (Roger Wolcott Sper- 
ry) 对 一 些 因 控制 着 痛 病 的 扩散 而 切断 胖 胜 体 的 “ 裂 脑 
人 ”进行 了 观测 ,他 发 现 左右 两 个 大 脑 半球 是 有 分 工 
的 ,各 有 其 优势 。 

通过 对 裂 脑 人 两 个 半球 的 研究 表明 ,一 个 分 离 半 
球 所 经 验 的 .学习 和 记忆 的 事物 不 能 传送 给 另 一 个 半 
球 。 每 一 个 半球 有 自己 的 意识 .思想 和 概念 , 它 自 己 的 
经 验 和 记忆 不 可 能 由 另 一 个 半球 回忆 出 来 。 这 些 研究 





图 13.20 大 脑 皮质 运动 区 和 体 觉 区 与 躯体 各 部 分 的 关系 ( 仿 Penfield ,1950) 
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还 发 现 两 个 半球 功能 上 的 差别 (图 13.21 ) 。 右 半球 是 
不 出 声 的 ,不 能 书写 的 ,对 语言 只 能 有 限 的 理解 。 但 右 
半球 有 高 度 的 智力 活动 ,在 某 些 方面 超过 左 半球 。 石 
半球 在 理解 和 处 理 三 维 图 像 .形象 感知 以 及 识别 和 记 
忆 音 调 等 方面 的 能 力 都 比 左 半球 强 。 左 半球 在 分 析 时 
间 规 式 上 超过 右 半 球 ,在 判别 语言 和 非 语言 的 声音 刺 
激 以 及 视觉 ,触觉 事件 上 比 右 半 球 的 能 力 强 。 较 强 的 
分 析 听 觉 事件 的 能 力 是 左 半球 语言 优势 的 基础 。 





图 13.21 两 个 大 脑 半球 的 功能 特 化 ( 仿 Speny) 


独立 的 大 脑 左 半球 支配 说 话 、 写 字 、 数 学 计算 和 抽 
象 推理 。 在 控制 神经 系统 的 活动 方面 , 左 半球 也 是 执 
行 任务 较 多 ,起 主导 作用 的 半球 。 独 立 的 右 半球 在 形 
象 思维 、 认 识 空间 、 理 解 音乐 和 理解 复杂 关系 等 方面 的 
能 力 优 于 左 半 球 。 右 半球 的 言语 功能 较 差 ,几乎 没有 
计算 能 力 ,不 能 领会 形容 词 和 动词 的 含义 。 斯 佩 里 认 
为 ,大 脑 两 半球 的 功能 是 高 度 专门 化 的 ,各 司 其 职 又 互 
相 补 充 , 人 的 右 半球 也 有 许多 较 高 级 的 功能 ,人 脑 左 半 
球 占 优势 的 概念 ,需要 补充 ,修改 。 

20 世纪 30 年 代 巴 甫 洛 夫 提出 人 可 以 分 成 思想 型 
和 艺术 型 。 在 那 时 缺乏 支持 这 种 区 分 的 直接 证 据 。 斯 
佩 里 可 能 发 现 了 这 种 区 分 的 基础 ,也 许 思想 型 的 人 是 


他 们 的 一 般 活动 多 受 大 脑 左 半球 的 控制 ,而 艺术 型 的 
人 则 是 右 半球 更 加 强 而 有 力 。 


13.4.5 大 脑 及 质 的 电 活 动 


大 脑 皮 质 具有 独特 的 电 活动 。 它 既 有 连续 的 节律 
性 的 电位 变化 ,又 有 由 于 感受 器 受到 刺激 而 产生 的 局 
部 高 电位 变化 。 大 脑 皮质 连续 的 节律 性 电位 变化 称 为 : 
自发 脑 电 活动 , 它 的 记录 称 为 脑 电 图 ( electroencephaz 
logram , EEG) 。 脑 电流 很 微弱 ,在 真空 管 放大 器 发 明 以 
前 是 无 法 记录 到 的 。 袖 

一 般 可 把 脑 电 节律 区 分 为 四 种 波 , 即 a 波 .B 波 3 
波 和 5 波 (图 13.22)。 















图 13.22 人 的 脑 电 图 中 的 几 种 波形 


a 波 ,频率 是 8~13 次 /s, 振 幅 为 25 ~ 100 pV 
均 50 kV。au 波 在 桃 叶 最 显著 , 当 健 康 人 闭 目 安 珊 网 
息 时 出 现 , 睁 眼 便 消失 。 | 
B 波 ,频率 为 14 ~30 次 /s, 振 幅 为 10 ~30 pV 
重合 在 a 波 上 。 但 86 波 不 因 光 刺激 而 消失 ,所 以 外 
时 a 波 被 抑制 , 则 B 波 更 明显 。 
9 波 , 低频 率 (4 ~ 7 次 /s)， 高 振幅 (10 
150 kV) ,发 生 在 顶 叶 与 锋 叶 。 睡 眠 、 深 度 麻醉 和 此 
时 都 可 出 现 。 
6 波 ,频率 更 低 (0.5 ~3 次 /s) ,振幅 更 高 
200 wV) ,在 婴儿 或 深 睡 (包括 深度 麻 醇 ) 的 成 人 人 
都 可 发 生 。 有 严重 脑 损伤 的 患者 ,包括 癫 痢 、 脑 
脑 肿瘤 患者 身上 也 出 现 5 波 。 
在 脑 电 图 上 还 可 记录 到 振幅 250 pV 以 上 ,i 
峭 的 电位 ,这 是 疗 痛 患者 痉挛 发 作 时 的 电位 , 称 








图 13.23)。 


1s 
图 13.23 疗 闯 患者 的 脑 电 图 


在 大 脑 皮质 局 部 发 生 疾患 或 损伤 时 ,这 些 部 位 附 
近 的 细胞 出 现 蜡 常 的 电 活 动 ,通常 是 慢 波 活动 。 当 一 


便 损伤 时 ,两 半球 对 应 部 位 的 对 称 性 遭 到 破坏 ,得 到 不 


. 对 称 的 脑 电 记录 。 因 此 , 脑 电 图 可 以 对 大 脑 皮质 的 局 
. 部 损伤 定位 ,可 以 用 来 探测 着 痛 病 灶 、 脑 肿瘤 以 及 其 他 
的 实质 性 损伤 的 部 位 。 
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13.4.6 觉醒 与 睡眠 


一 般 认为 ,睡眠 时 神经 系统 的 活动 全 面 下 降 , 但 实 
际 上 ,由 党 醒 到 睡眠 是 两 种 活动 规 式 的 变化 而 不 是 束 
个 神经 系统 活动 水 平 的 降低 。 

睡眠 最 典型 的 标志 是 对 感觉 刺激 的 反应 下 降 。 

睡眠 时 ,内脏 功 能 普遍 下 降 。 心 率 降 低 , 心 输出 量 
减少 。 在 萎 眠 时 ,体温 的 下 降 比 休息 时 下 降 的 幅度 大 ， 
呼吸 缓慢 ,通气 量 下 降 。 

睡眠 时 , 脑 电 图 的 变化 可 分 为 几 个 阶段 。 清 醒 的 
受 试 者 的 脑 电 图 是 低 振幅 快 波 。 如 果 闭 上 眼睛 则 脑 电 
波 逐 渐变 成 a 波 占 优势 。 当 睡意 浙 浓 而 进入 睛 睡 状 态 
时 ,a 波 逐 渐 减 弱 ,大 的 慢 波 开始 出 现 。 睡 眠 更 深 时 ， 
梭 形 波 逐 渐 消失 , 脑 电 图 主要 是 大 而 慢 的 5 波 。 








. 神经 细胞 的 极 化 状态 是 怎样 产生 的 ? 
. 动作 电位 是 怎样 产生 的 ? 


. 你 知道 人 体 有 哪些 反射 ? 


hm iD 王 


发 生 在 大 脑 的 什么 部 位 ? 


. 神经 冲动 是 怎样 在 神经 细胞 之 间 传 递 的 ? 


.一 位 脑 出 血 患 者 发 病 时 右手 , 右 腿 出 现 运动 障碍 ,后 来 逐渐 康复 ,只 剩 下 右手 手指 不 能 运动 。 脑 出 血 可 能 
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蠕 蜂 的 复眼 


动物 要 适应 外 部 环境 的 变化 就 必须 感受 到 这 些 变化 ,才能 作出 相应 
反应 。 最 简单 的 单 细胞 原生 生物 也 能 感受 外 界 的 多 种 刺激 而 发 生 反应 
它们 的 身体 既是 接受 刺激 的 感受 器 ,又 是 发 生 反应 的 效应 器 。 变 形 贝 受 
针 抽 后 会 改变 移动 的 方向 ,食物 也 可 以 将 变形 虫 吸引 过 来 。 原 生动 物 中 
眼 贝 虽 是 单 细胞 动物 , 却 有 感受 光 和 刺激 的 细胞 器 , 眼 点 。 多 细胞 动物 分 
出 专门 接受 刺激 的 感受 器 细胞 ,可 以 分 别 接受 各 式 各 样 的 刺激 。 同 样 
动物 也 必须 感受 内 部 环境 的 变化 相应 地 调整 有 关 的 功能 。 人 和 动物 
有 多 种 内 外 感受 器 接受 内 外 环境 变化 的 刺激 ,通过 传 入 神经 将 这 些 信息 
入 中 枢 神 经 系统 。 这 些 刺 激 有 的 可 以 在 人 的 主观 意识 中 引起 感觉 (sen 
tion ) 。 
人 体感 受 器 是 多 种 多 样 的 ,有 的 感受 器 结构 简单 ,只 是 感觉 神经 元 
神经 末梢 ;有 的 是 感受 器 细胞 ;有 的 感受 器 除了 感受 器 细胞 外 还 增加 了 
属 装置 ,有 些 附 属 装 置 很 复杂 ,形成 特殊 的 感觉 器 官 ,如 耳 和 了 眼 。 





“14.1.1 感受 器 细胞 起 换 能 器 和 放大 器 
的 作用 
， 我 们 都 已 知道 ,眼睛 的 感光 细胞 接受 光 的 刺激 ,内 
,7 耳 的 毛细 胞 接受 振动 的 刺激 ,舌头 上 的 味觉 细胞 接受 
… 化 学 物质 的 刺激 。 每 种 感受 器 的 作用 相当 于 一 种 换 能 
“器 ,这 种 换 能 器 对 于 某 一 种 形式 的 能 量 刺激 特别 敏感 ， 
“可 以 将 环境 中 这 类 能 量 刺激 转换 为 生物 能 一 一 感受 器 
”上 衣 电位 的 变化 。 当 刺激 强度 加 大 , 膜 电 位 达到 阔 什 
， 时 ,就 会 在 传人 神经 上 引起 一 系列 的 冲动 发 放 。 这 种 
。 敏感 性 最 高 的 能 量 形式 的 刺激 ,就 称 为 适宜 刺激 (ade- 
，quate stimulus) 。 其 他 不 发 生 反应 或 敏感 性 很 低 的 能 
。 量 形式 的 刺激 , 称 为 不 适宜 刺激 。 
由 于 感受 器 对 于 适宜 刺激 非常 敏感 ,可 以 感受 到 
” 极 微弱 的 能 量 。 经 过 换 能 后 形成 的 神经 冲动 的 功率 放 
大 了 很 多 倍 。 因 此 ,感受 器 除了 换 能 作用 外 ,还 有 放大 
的 作用 。 例 如 ,单个 红 光 的 光子 只 有 3x10-" J 的 辐射 
能 。 然 而 一 个 感光 细胞 受到 单个 光子 刺激 可 引起 的 感 
受 器 电流 约 有 5x10-" J 的 电能 。 由 此 可 见 感光 细胞 
的 输入 与 输出 之 间 的 功率 放大 至 少 有 100 000 售 。 


“14.1.2 感觉 的 产生 与 适应 


.每 一 类 感受 器 都 有 一 定 的 传人 通路 以 传导 感受 器 
发 放 的 神经 冲动 。 这 个 传人 通路 一 般 都 要 在 中 枢 神 经 
系统 的 不 同 部 位 换 几 次 神经 元 。 除 嗅觉 传人 通路 外 ， 
其 他 感受 器 传人 通路 最 后 一 次 换 神 经 元 都 是 在 丘脑 ， 
然后 再 由 丘脑 中 各 自 特定 神经 核发 出 的 神经 纤维 投射 
到 大 脑 皮 质 特 定 的 区 域 。 每 个 特异 性 上 行 传人 通路 只 
传导 一 种 特定 的 感觉 ,也 只 有 在 大 脑 的 特定 区 域 才能 
产生 感觉。 

刺激 作用 于 人 的 感受 器 最 初 可 以 得 到 清晰 的 感 
党 ,但 是 当 刺 激 持续 作用 时 ,感觉 逐渐 减弱 ,有 时 甚至 
消失 。 这 个 过 程 称 为 感觉 的 适应 (adaptation ) 。 古 语 
云 " 人 芝兰 之 室 , 久 而 不 闻 其 香 ; 人 鲍鱼 之 肆 , 久 而 不 
闻 其 臭 ”, 就 是 对 感觉 适应 的 描述 。 适 应 是 主观 感觉 的 
复杂 变化 , 它 的 生理 基础 首先 是 感受 器 发 放 动作 电位 
的 频率 降低 。 

不 同感 受 器 适应 的 快慢 不 同 。 触 感受 器 的 适应 非 
常 迅速 ,而 肌 梭 、 绒 动脉 罕 的 压力 感受 器 和 痛感 受 器 的 
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适应 却 很 慢 。 看 来 适应 的 快慢 与 感受 器 的 生理 意义 有 





关 。 如 果 损 伤 性 刺激 尚未 取消 前 痛感 受 器 已 停止 了 痛 
觉 的 冲动 发 放 , 那 么 痛觉 就 失去 了 它 的 保护 意义 。 





14.2.1 无 脊椎 动物 有 3 种 不 同 的 视觉 
器 官 


涡 虫 的 光 感 受 器 称 为 眼 杯 (eye cup) ,是 最 简单 的 
光 感 受 器 。 眼 杯 位 于 涡 虫 的 头 部 ,是 由 一 团 色素 细胞 
排列 成 杯 形 ,感光 细胞 的 一 端 从 杯 口 伸 人 杯 中 ,其 末端 
膨大 。 感 光 细 胞 膨大 的 末端 中 含有 色素 分 子 。 这 些 色 
素 分 子 能 吸收 光 能 产生 动作 电位 ,并 传送 到 涡 虫 的 脑 
(图 14.1) 。 涡 虫 的 眼 杯 不 能 成 像 ,只 能 检测 光 的 强度 
与 方向 ,使 涡 虫 能 避 开 强 光 躲 人 上 暗 处 。 











图 14.1 涡 虫 ( 仿 Campbell,2000) 


“许多 无 背 椎 动物 ,包括 龙虾 . 角 和 昆虫 ,具有 复眼 
(compound eye)( 章 前 插图 )。 复 眼 一 般 是 由 儿 千 个 结 
构 相 同 的 小 眼 (ommatidium ) 构成 的 。 每 个 小 眼 的 表面 
是 一 个 六 角形 的 凸 出 的 小 单位 , 称 为 小 眼 面 。 这 是 小 
眼 的 角膜 。 角 膜 下 面 是 晶状体 。 角 膜 和 晶状体 都 有 折 
光 的 功能 。 蝇 状 体 之 下 是 小 视网膜 ( retinula) ,一 般 由 
8 个 小 视网膜 细胞 并 列 成 一 长 束 。 这 些 细胞 可 以 感受 
光线 的 刺激 ,并 从 底部 发 出 轴 突 将 神经 冲动 传送 到 脑 
两 侧 的 视 叶 。 小 眼 四 周 有 色 素 细胞 包围 (图 14. 2)。 
蜜蜂 、 蛛 虫 等 的 各 小 眼 之 间 被 色素 细胞 所 隔离 ,每 一 小 
眼 只 能 接受 与 它 的 长 轴 平 行 的 直射 光 。 这 样 的 复眼 所 
形成 的 像 是 镶 褒 像 。 天 蛾 、 萤 等 的 小 眼 的 深部 并 不 完 
全 隔离 , 斜 向 射 人 小 眼 的 光线 经 过 晶状体 的 折射 可 到 
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达 邻 近 的 感光 细胞 ,因而 可 形成 重 全 的 ,但 不 清晰 的 
像 。 这 些 复眼 所 形成 的 像 称 为 重要 像 。 


晶状体 
4 
多 RO 感光 细胞 
(| 
Y 一 色素 细胞 
一通 向 脑 的 神经 纤维 





图 14.2 复眼 ( 仿 Schmidt-Nielson, 1995) 


无 峭 椎 动物 中 第 三 种 类 型 的 眼 是 单 透镜 眼 , 它 的 
工作 原理 与 照相 机 相似 。 头 足 类 乌贼 的 眼 就 是 这 种 类 
型 的 (图 14.3) 。 在 这 种 眼 的 前 端 有 瞳孔 ,光线 从 此 射 
入。 瞳孔 后 面 还 有 虹膜 可 以 调节 瞳孔 的 大 小 。 虹 膜 之 
后 有 一 个 透镜 (晶状体 ) 可 以 将 光线 聚焦 在 视网膜 上 ， 
而 视网膜 上 有 感光 细胞 ,如 同 照相 机 的 感光 胶片 。 单 
透镜 眼 可 以 产生 清晰 的 不 间断 的 图 像 ,而 不 是 复眼 所 
生成 的 复合 的 图 像 。 肴 椎 动物 的 眼 也 是 单 透 镜 眼 ,以 
下 将 以 人 眼 为 例 加 以 说 明 。 


视神经 节 





图 14.3 乌贼 的 单 透镜 眼 ( 仿 Schmidt-~-Nielson,1995) 


14,2.2 着 椎 动物 的 眼 是 复杂 的 光学 仪器 


以 人 眼 为 例 来 讨论 状 椎 动物 的 眼 。 

眼 是 人 的 视觉 器 官 ,是 人 体 最 重要 的 感觉 器 官 。 
人 体 所 接受 的 外 部 信息 量 大 部 分 是 通过 眼 接受 的 。 眼 
也 是 人 体 中 最 复杂 的 感觉 器 官 。 

人 眼 接 近 球 形 ,直径 约 为 24 mm。 跟 球 壁 分 3 层 ， 


最 外 层 为 巩膜 (sclera) 和 角膜 ( cornea) ,中 间 层 为 脉络 


膜 (choroid) ,最 内 层 为 视网膜 (retina) 。 巩 膜 是 由 乳白 


色 结 缔 组 织 所 组 成 的 ,起 保护 眼 的 作用 。 丽 膜 前 端 部 - 


分 是 透明 的 , 称 为 角膜 , 曲 度 比 其 他 部 分 大 ,外 面 的 光 
线 由 此 射 人 眼球 ,在 聚焦 光线 中 起 着 最 重要 的 作用 。 
中 间 层 脉络 膜 约 占 眼 的 后 2/3 的 部 分 ,由 丰富 的 血管 


和 棕 黑 色 的 结缔 组 织 所 组 成 , 既 可 供给 视网膜 营养 ,又 


可 吸收 眼 内 的 光线 以 防止 光 的 散射 。 最 内 层 视 网 膜 是 
感受 光 刺 激 的 神经 组 织 。 在 巩膜 与 角膜 交界 处 有 了 睫 状 
体 和 虹膜 (iris)。 不 同 肤色 的 人 种 ,虹膜 所 含 的 色素 也 
不 同 。 睫 状 体 包括 睫 状 突 、 睫 状 小 带 和 了 睫 状 肌 3 部 分 。 
睫 状 小 带 把 透明 的 晶状体 (lens) 悬挂 在 虹膜 的 后 方 。 
晶状体 与 角膜 之 间 充 满 了 澄清 的 液体 , 房 水 (aqueous 


humor) 。 晶 状 体 与 视网膜 之 间 充 满 了 透明 的 胶 状 物 


质 ,玻璃 体 (vitreous humor) 。 图 14.4 为 人 眼 水 平 切 
面 图 。 





图 14.4 人 眼 的 水 平 切面 图 ( 仿 Walls,1942) 


14.2.3 有 眼 的 聚焦 、 调 节 
光线 进入 眼 到 达 视 网 膜 要 经 过 3 个 折光 面 :空气 - 


角膜 界面 , 房 水 -晶状体 界面 ,晶状体 -玻璃 体 界面 ,其 、 


中 空气 -角膜 界面 的 折射 最 强 。 
正常 眼 在 静 息 状态 时 ,来自 远 处 的 平行 光线 聚焦 


在 视网膜 上 。 当 物体 向 眼 移 近 时 , 则 来 自 物体 的 光线 
越 来 越 辐 散 。 如 果 眼 的 折光 系统 不 变 ,这 些 辆 散 的 光 
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线 将 聚焦 在 视网膜 之 后 ,视网膜 上 成 像 模糊 。 因 此 ,人 
腿 从 看 远 处 物体 改换 到 看 近 处 物体 时 要 进行 调节 。 调 
” 节 (accommondation ) 主要 是 增加 晶状体 前 表面 的 此 
， 度 。 晶 状 体 是 富有 弹性 的 组 织 , 当 看 远 处 物体 时 , 睫 状 





:有 遇 千 张 , 卫 状 小 带 由 于 眼球 壁 的 张力 将 悬挂 其 中 的 晶 - 


: 状 体 拉 成 扁平 形 ,来 自 远 处 的 平行 光线 恰好 聚焦 在 视 
“ 网 膜 上 。 看 近 处 物体 时 , 睫 状 肌 收 缩 ,使 婕 状 小 带 舍 
六 张 ,晶状体 由 于 本 身 的 弹性 而 增加 曲 度 ,能 使 来 自 近 处 
的 辐 散 的 光线 聚焦 在 视网膜 上 (图 14.5)。 





14.5 视 近 调节 示意 图 


当 人 的 年 龄 到 达 45 岁 左右 时 , 草 状 体 的 弹性 开始 
迅速 减 小 ,着 近 处 物体 时 虽然 睫 状 肌 尽 量 收缩 , 睫 状 小 
带 充分 舒张 ,但 晶状体 却 越 来 越 不 能 达到 正常 的 曲 度 ， 
因而 成 为 老 视 眼 。 所 以 中 老年 人 要 配 带 老 视 镜 ( 凸 透 
借 ) 才 能 看 清楚 近 处 的 物体 。 


14.2.4 眼 的 折光 异常 


正常 眼 在 静 息 状态 时 ,来 自 远 处 物体 的 平行 光线 
正好 聚焦 在 视网膜 上 。 如 果 由 于 有 眼 的 折光 系统 或 眼 的 
形状 发 生 蜡 常 ,平行 光线 不 能 聚焦 于 视网膜 上 ,为 异常 
上 腿 。 蜡 常 眼 主要 有 3 种 :近视 (nearsightedness) 、 远 视 
(farsightedness) 和 散光 (astigmatism )( 图 14.6) 。 

近视 :平行 光线 聚焦 在 视网膜 的 前 面 , 远 处 物体 成 
像 模糊 。 近 视 大 多 数 是 由 于 眼 的 前 后 径 过 长 ,有 时 是 
由 于 角膜 的 曲 度 增 大 。 可 在 眼前 加 一 凸透镜 矫正 。 

远视 :平行 光线 聚焦 在 视网膜 的 后 面 , 近 处 物体 成 
像 模糊 。 远视 大 多 数 是 由 于 眼 的 前 后 径 过 短 , 有 时 也 
由 于 角膜 的 曲 度 减 小 所 致 。 远 视 可 在 眼前 加 一 凸透镜 
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来 自 无 限 远 的 光源 





图 14.6 有限 的 折光 蜡 常 及 其 矫正 ”EE. 正 常 眼 。M. 近视 
眼 。H. 远视 眼 。 虚 线 表示 娇 正 透 镜 的 作用 ( 仿 Ruch,1960) 


增加 折光 率 矫正 。 

散光 ;多数 是 由 于 角膜 表面 经 线 和 纬 线 的 曲 度 不 
一 致 造成 的 。 因 此 ,从 不 同 经 纬 线 方向 射 人 的 光线 不 
能 全 部 聚焦 在 视网膜 上 ,造成 视 像 模糊 和 看 曲 , 可 用 图 
柱 形 透镜 矫正 。 


14.2.5 感光 细胞 : 视 锥 与 视 杆 


视网膜 的 厚度 只 有 0.1 ~0.5 mm, 但 结构 十 分 复 
杂 。 其 主要 细胞 层 可 粗 分 为 4 层 ( 图 14.7)。 

视网膜 的 最 外 层 是 色素 细胞 层 , 内 含 黑色 素 颗 粒 
和 维生素 A ,对 感光 细胞 有 营养 和 保护 作用 。 第 二 层 
为 感光 细胞 层 , 人 的 感光 细胞 可 分 为 视 锥 细胞 (cone) 
和 视 杆 细胞 (rod) 两 种 。 感 光 细 胞 的 外 段 含 有 特殊 的 
感光 色素 ,在 感光 换 能 中 起 重要 作用 。 视 杆 细 胞 外 段 
呈 长 杆 状 , 视 锥 细胞 外 段 呈 圆锥 状 。 两 种 感光 细胞 都 
和 第 三 层 的 双 极 细胞 的 突 触 联系 , 双 极 细胞 再 和 第 四 
层 的 神经 节 细胞 联系 。 此 外 ,在 视网膜 中 还 有 一 些 横 
向 联系 的 细胞 。 神 经 节 细胞 发 出 的 轴 突 先 在 视网膜 内 
表面 来 合成 束 ,然后 从 腿 的 后 极 穿 过 视网膜 离开 眼球 ， 
这 个 部 位 称 为 视盘 (图 14.4) 。 视 盘 没 有 感光 细胞 , 因 
而 不 感光 ,如 果 外 界 物体 的 像 正好 投射 在 这 一 区 域 便 
会 看 不 到 ,是 生理 上 的 言 点 (blind spot) 。 视 网 膜 各 部 
分 的 结构 并 不 完全 相同 。 眼 球 后 极 稍 偏 外 侧 的 视网膜 
上 有 直径 为 1. 5mm 的 黄色 色素 区 , 称 为 黄斑 。 黄 斑 中 
央 有 一 个 直径 为 0.5mm 的 小 上 四, 中央 目 (fovea ) 。 这 





视神经 


图 14.7 视网膜 细胞 的 排列 ( 仿 Janqueira,1980) 


里 视网膜 极 薄 , 只 有 密集 的 视 锥 细胞 ,没有 视 杆 细胞 。 
第 三 层 的 双 极 细胞 和 第 四 层 的 神经 节 细胞 都 偏 移 到 旁 
边 ,减少 对 光线 的 阻挡 ,使 光线 直接 作用 于 感光 细胞 
士 。 在 中 央 站 ,每 一 个 视 锥 细胞 与 一 个 双 极 细胞 相 联 ， 
”一 个 双 极 细胞 再 联 到 一 个 神经 节 细 胞 上 ,形成 了 从 视 
锥 细胞 到 大 脑 的 专线 联系 。 这 种 特殊 的 结构 是 与 中 央 
冲 的 精细 的 视觉 功能 相 适 应 的 。 从 中 央 四 到 视网膜 的 
边缘 部 分 , 视 锥 细胞 迅速 减少 ,而 视 杆 细胞 迅速 增多 ， 
双 极 细胞 层 与 神经 节 细胞 层 增 厚 , 许 多 视 杆 细胞 和 视 
锥 细胞 与 一 个 双 极 细胞 相 联 , 而 许多 双 极 细胞 又 与 一 
个 神经 节 细胞 相 联 。 在 边缘 部 分 ,每 个 神经 节 细 胞 可 
与 250 个 感光 细胞 相 联 (图 14.7)。 


14.2.6 感光 色素 的 光化学 反应 


现 已 知道 视 杆 细胞 外 段 中 的 感光 色素 是 视 紫 红 质 
(rhodopsin ) 。 视 紫红 质 由 视 蛋 白 和 视 黄 醛 组 成 , 视 蛋 
白 镶嵌 在 外 段 的 细胞 膜 上 。 光 作用 于 视 紫 红 质 的 反应 


光 
视 紫红 质 二 之 视 黄 醛 + 视 蛋白 
中 
视 黄 本 






.的 冲动 发 放 。 黑 瞳 的 条 件 下 , 视 蛋白 和 视 黄 醛 恢复 原来 











在 无 光 的 情况 下 , 视 蛋白 与 视 黄 醛 紧密 结合 在 一 起 ， 
视 黄 醛 舱 在 视 蛋 白 中 。 接 受 光 的 作用 后 , 视 黄 醛 构 型 有 
了 变化 ,不 再 嵌 在 视 蛋 白 中 了 , 视 蛋 白 构 型 也 有 了 变化 。 
由 此 引起 膜 电位 的 改变 ,通过 双 极 细胞 ,最 终 引 起 视神经 


的 构 型 与 紧密 结合 关系 ,又 合成 为 视 紫 红 质 。 在 此 过 程 
中 可 能 损耗 部 分 视 黄 醛 ,耗损 的 部 分 由 色素 上 皮 细 胞 中 
的 视 黄 醇 (维生素 A, ) 来 补充 。 色 素 上 皮 细 胞 主动 从 血液 
取得 维生素 A,。 如 果 营 养 不 良 ,缺乏 维生素 A, 就 会 影响 
视 黄 醛 的 补充 和 视 紫 红 质 的 再 合成 。 因 而 , 视 杆 细胞 不 
能 发 生 正常 的 光化学 反应 ,光敏 感度 下 降 , 在 傍晚 和 夜间 
看 不 清 物体 ,这 种 病 称 为 夜 言 症 。 


14.2.7 人 是 怎样 区 分 不 同 的 颜色 的 


在 人 眼 的 视网膜 中 有 3 种 视 锥 细胞 ,每 一 种 视 欠 
细胞 含有 一 种 感光 色素 ,分 别 对 蓝光 ,\ 绿 光 和 黄 光 景 敏 
感 。 不 同 颜色 的 光 刺 激 这 3 种 感光 细胞 时 引起 的 兴奋 
程度 不 同 ,传人 大 脑 后 产生 相应 的 不 同 的 色觉 。 

色觉 异常 有 两 类 , 即 色弱 ( color anomaly ) 和 色盲 .入 
(eolor blindness) 。 色 弱 是 对 红 或 绿 的 分 辩 能 力 降低 。 国 


这 是 由 遗传 因素 或 健康 状况 不 良 所 造成 的 。 色 盲 包括 2 





5 全 色盲 和 部 分 色盲 。 全 色盲 患者 只 能 分 辨 明暗 ,不 能 
。 分辨 颜 色 。 这 类 色 言 很 少见 。 部 分 色盲 多 为 红色 谨 或 
绿色 盲 。 红 色盲 患者 不 能 分 辨 红色 与 绿色 ,绿色 盲 串 
者 不 能 分 辨 绿色 。 红 、 绿 色盲 是 高 度 伴 性 遗传 的 。 据 
。 一 项 调查 , 约 有 8% 的 男性 和 0. 5% 的 女性 有 某 种 程 
等 度 的 色盲 或 色弱 。 色 盲 基因 在 X 染色 体 上 ,是 隐 性 遗 
:， 传 。 如 果 父亲 是 色盲 患者 ,其 女 携带 色盲 基 因 ,但 不 表 
现 出 来 。 其 外 孙 如 果 接受 的 是 携带 色盲 基因 的 X 染 
< 色 体 也 会 是 色盲 患者 。 在 女性 中 若 出 现 色盲 , 则 其 父 
。 母 双方 都 携带 色盲 基因 ,并 和 遗传 给 她 。 


14.3.1 外 耳 和 中 耳 的 传 音 作用 


听觉 的 外 周 感受 器 是 耳 。 人 耳 由 外 耳 (outer 
ear) 中 耳 (middle ear) 和 内 耳 (inner ear) 组 成 (图 
14.8) 。 人 耳 的 适宜 刺激 是 一 定 频率 范围 内 (16 ~ 
20 000 次 /s) 的 空气 政 密 波 一 一 声波 的 振动 。 





2 NS Se 
大 改 
SS n E23 
熏 骨 AN 


图 14.8 耳 的 结构 ( 仿 Beck ,1971 ) 


声波 从 体外 传人 外 耳 道 (auditory canal) ,使 外 耳 
道 顶端 的 鼓膜 (eardrum ) 振动 (图 14.9) 。 鼓 膜 的 振动 
又 推动 了 中 耳 中 3 块 听 小 骨 : 锤 骨 (hammer)、 砧 骨 
(anvil) 和 锐 骨 ( stirrup) 。 最 后 , 铀 骨 通过 卵 圆 窗 ( oval 
window) 把 振动 传送 给 内 耳 中 的 液体 。 振 动 通过 鼓膜 
听 骨 系统 后 可 以 增强 外 来 的 压力 ,首先 因为 3 块 听 小 
骨 构 成 一 套 杠杆 装置 ,使 得 在 钼 骨 处 的 力 比 在 鼓膜 处 
大 ;其 次 ,鼓膜 的 有 效 振动 面积 大 于 镑 骨 的 有 效 振动 面 
积 。 总 的 压力 的 增益 可 达 17 ~21 倍 。 因 此 ,声波 的 能 
量 可 以 有 效 地 传人 内 耳 液 中 。 

内 耳 是 一 个 封闭 的 小 室 , 其 中 的 液体 实际 上 是 不 可 
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图 14.9 ”鼓膜 振动 经 听 骨 传递 到 耳蜗 的 图 解 ( 仿 
Ganong, 1965 ) 


压缩 的 。 当 锐 骨 向 卯 圆 窗 内 移动 时 , 正 圆 窗 就 要 向 外 鼓 
出 来 ,这 样 ,声音 的 压力 波 才能 穿 过 内 耳 液 ,使 耳蜗 结构 发 
生 位移 。 

中 耳 经 咽 鼓 管 通 咽 部 ,并 由 此 与 大 气相 通 , 使 鼓膜 
两 侧 的 压力 相等 。 咽 鼓 管 在 鼻 咽 部 的 开口 通常 处 于 闭 
合 状态 ,吞咽 、. 打 呵 欠 、 打 喷 呈 时 打开 。 在 气压 急剧 变 
化 时 (如 飞机 起 飞 或 降落 时 ) ,中 耳 气 压 与 大 气压 不 相 


”等 ,鼓膜 振动 受阻 ,听觉 受 影响 。 当 鼓膜 两 侧 压力 差 太 
大 时 ,可 引起 鼓膜 剧烈 疼痛 ,及 时 主动 吞咽 可 以 打开 咽 


鼓 管 ,消除 鼓膜 两 侧 的 压力 差 。 
14.3.2 声波 在 耳 中 转变 为 动作 电位 

耳蜗 (cochlea) 是 内 耳 的 听觉 部 分 , 藏 在 骨 质 螺旋 
形 管道 中 。 人 的 耳蜗 管道 长 约 30 mm ,形似 蜗牛 壳 , 底 
部 直径 约 9 mm, 高 约 5 mm。 和 耳蜗 内 由 膜 质 管道 ( 蜗 
管 ) 分 成 两 部 分 , 蜗 管 之 上 是 前 庭 阶 , 蜗 管 之 下 是 鼓 阶 。 
这 两 部 分 都 充满 外 淋巴 。 蜗 管 类 似 直角 三 角形 , 斜 边 
是 前 庭 膜 , 底 边 为 基底 膜 (basilar membrane ) , 蜗 管 中 
充满 内 淋巴 液 (图 14. 10)。 基 底 膜 在 耳蜗 底部 狭窄， 
约 0.04 mm 在 顶部 最 宽 , 约 0.5 mam。 基底 膜 上 有 由 
旋 器 (spiral organ) (图 14. 11), 其 中 有 毛细 胞 (hair 
cell) 。 一 端 游离 的 胶 冻 状 的 覆 膜 盖 在 蝇 旋 器 之 上 ,与 
毛细 胞 的 纤毛 接触 。 第 证 脑 神经 的 耳蜗 支 成 树 状 分 文 
包围 毛细 胞 的 底部 。 

耳蜗 如 何 感受 声音 呢 ? 目前 认为 , 当 镑 骨 在 卵 圆 窗 
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外 指 细胞 
14.11 螺旋 器 ( 仿 Ruch,1960) 


振动 时 ,使 耳蜗 发 生 振 动 , 沿 着 蜗 管 引起 一 个 行 波 , 行 波 沿 
着 基底 膜 由 耳蜗 底部 向 顶部 传播 ,就 像 人 在 抖动 一 条 绸 
带 时 ,有 行 波 沿 着 绸 带 向 远 端 传播 一 样 (图 14. 12) 。 频 率 
不 同时 , 行 波 所 能 到 达 的 部 位 和 最 大 行 波 振幅 出 现 的 部 
位 有 所 不 同 。 高 频率 振动 引起 的 基底 膜 振动 只 限于 卵 圆 
窗 附 近 , 不 能 传 多 远 ; 频 率 越 低 的 振动 引起 的 行 波 传播 越 
远 , 最 大 振幅 出 现 的 部 位 越 洁 近 基 底 膜 顶部 。 当 基底 腊 
振动 时 ,由 于 基底 膜 和 履 膜 的 支点 位 置 不 同 ,使 螺旋 器 与 
履 膜 之 间 发 生 相 对 位 移 , 使 毛细 胞 上 的 纤毛 弯曲 ,引起 毛 
细胞 上 离子 通 透 性 的 改变 ,最 终 导 致 听 神 经 上 冲动 的 发 
放 。 基 底 膜 最 大 位 移 处 毛细 胞 受到 的 刺激 最 大 , 相 联 的 
。 听 神经 也 会 有 更 多 的 冲动 发 放 。 不 同 部 位 的 听 神 经 发 放 
冲动 会 引起 不 同 的 音调 感觉 。 耳 蜗 底 部 感受 高 音调 ,中 
部 感受 中 等 频率 的 声音 ,顶部 感受 低音 调 。 


14.3.3 由 动作 电位 到 声音 
听觉 的 神经 通路 是 复杂 的 。 声 波 在 耳 中 转变 为 听 
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图 14.12 行 波 ( 仿 Bekesy,1947) 


神经 上 的 冲动 发 放 ,传人 延 茵 。 从 延 茵 发 出 的 纤维 上 


” 行 止 于 中 脑 的 下 丘 以 及 后 丘脑 的 内 侧 膝 状 体 。 从 内 侧 


膝 状 体 发 出 的 纤维 达到 大 脑 皮 质 听 区 ,在 大 脑 皮 质 听 
区 产生 听觉 。 人 的 听 皮 质 包 括 41 区 和 42 区 (在 外 侧 
沟 内 ) .22 区 (外 侧 沟 附近 ) (图 13.15)。 


14.3.4 ”听觉 障碍 


人 的 听觉 障碍 可 分 3 类 : 

(1) 传导 性 要 ”听觉 障 碍 来 自 外 耳 和 中 耳 。 外 耳 
道 堵塞 .鼓膜 疤痕 和 听 骨 的 运动 障碍 都 可 造成 听力 减 
退 甚至 耳 楚 。 

(2) 感 音 性 栓 ” 由 于 螺旋 器 和 耳蜗 神经 损伤 引起 
的 听觉 障碍 。 老 年 人 由 于 动脉 硬化 和 环境 噪声 往往 使 
耳蜗 底部 的 毛细 胞 和 神经 发 生病 变 , 造 成 对 高 音 的 障 
碍 。 长 期 使 用 某 些 抗 生 素 ( 如 链 老 素 、 卡 那 霉 素 等 ) 会 
损害 毛细 胞 导致 听力 减退 甚至 耳 玲 。 

(3) 中 枢 性 杆 ” 听 神经 通路 、 各 级 听觉 中 松 、 大 脑 
皮质 病变 造成 的 听 沉 障碍 。 


14.3.5 内 耳 中 的 平衡 器 官 


前 庭 器 是 感受 身体 运动 和 头 部 位 置 的 感受 器 , 包 
括 内 耳 中 除 耳 蜗 以 外 的 3 个 半 规 管 ( semicircular ca- 
nal) 、 椭 圆 塞 (utricle ) 和 球 吉 (saccule) (图 14.13)。 

3 个 半 规 管 形状 大 致 相似 。 每 个 半 规 管 约 占 2/3 
圆 局 , 均 有 一 相对 膨大 的 壶 腹 。3 个 半 规 管 各 处 于 一 
个 平面 上 ,这 3 个 平面 又 都 互相 垂直 ,形成 一 个 立体 坐 
标 。 过 腹 内 有 达 腹 赌 , 它 的 位 置 和 半 规 管 的 长 轴 垂 直 。 
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图 14.13 前庭 器 ( 仿 Beck ,1971 ) 


在 壶 腹 晴 中 有 一 排 毛细 胞 , 面 对 管 腔 ,而 毛细 胞 顶部 的 
，. 毛 又 都 埋 植 在 一 种 胶 质 性 的 圆 顶 形 终 桢 之 内 。 终 帽 横 
贯 壶 噬 ,形成 壶 腹 内 壁 的 活塞 状 密封 垫 。 半 规 管 及 其 
壶 腹 内 充满 内 淋巴 。 图 14. 14 为 半 规 管 壶 腹 的 结构 模 
式 图 。 半 规 管 的 适宜 刺激 是 旋转 加 速度 。 这 是 由 于 内 
淋巴 与 半 规 管 之 间 在 旋转 开始 时 或 旋转 停止 时 ,出 现 
相对 位 移 的 结果 。 头 部 的 运动 至 少 会 引起 一 个 半 规 管 
中 内 淋巴 的 运动 。 这 种 运动 会 使 终 幅 偏转 ,刺激 毛细 
胞 。 毛 细胞 释放 神经 递 质 兴奋 传人 神经 元 。 传 人 神经 
元 发 放 神经 冲动 到 脑 ,通报 身体 和 头 部 的 旋转 运动 。 


感觉 神经 纤维 


(a) 头 部 垂直 


14.3 听觉 与 平衡 感受 “83. 





< 罗 前庭 传 入 纤维 和 


图 14.14 半 规 管 壶 腹 中 的 平衡 感受 器 


椭圆 囊 和 球 圳 是 感受 身体 静止 和 直线 加 速度 运动 
状况 的 感受 器 , 因 其 内 有 耳 石 ,因此 又 称 耳 石器 官 。 两 
个 圳 内 都 有 襄 班 。 襄 班 上 有 毛细 胞 。 毛 细胞 上 覆盖 着 
耳 石 膜 。 耳 石 膜 由 胶 状 物质 和 许多 碳酸 钙 结 唱 ( 耳 
石 ) 组 成 。 毛 细胞 的 纤毛 插入 耳 石 膜 中 。 耳 石 相 对 密 
度 ( 比重) 大 于 内 淋巴 。 当 头 部 处 于 不 同方 向 的 位 置 
时 , 耳 石 受 重 力作 用 , 耳 石 膜 向 不 同方 向 不 同 程度 地 牵 
拉毛 细胞 的 纤毛 ,于 是 刺激 了 毛细 胞 。 毛 细胞 兴奋 后 ， 
引起 冲动 发 放 ,经 传人 神经 传 到 前 庭 神经 核 ,反射 性 地 
引起 肌 紧 张 的 变化 ,从 而 维持 身体 的 平衡 (图 14.15) 。 





重力 (地 心 吸 引力 ) 
(b) 头 部 向 前 次 


14. 15“ 头 部 处 于 不 同位 置 时 对 耳 石 膜 的 影响 ( 仿 DeWit,1989) 





14.4.1 味觉 


化 学 感受 性 (chemoreception ) 是 指 感受 器 对 溶 于 
水 的 化 学 物质 的 感受 功能 。 味 感受 器 细胞 感受 溶解 的 
离子 或 分 子 的 刺激 ,而 嗅 感受 器 细胞 的 表面 有 一 层 黏 
液 ,挥发 的 气体 分 子 必 须 先 深 于 这 层 黏 液 再 刺激 嗅 感 
受 器 细胞 ,所 以 两 种 感受 功能 之 间 没 有 本 质 的 差别 。 

人 的 味 感受 器 是 味 蓄 (taste bud) ,大 多 数 集中 在 
天 乳头 中 ,而 乳头 主要 分 布 在 舌 的 背面 ,特别 是 舌尖 和 


百 的 侧面 。 味 一 由 感受 器 细胞 (味觉 细胞 ) 和 支持 细 - 


胞 组 成 ,感觉 神经 末梢 包围 在 感受 器 细胞 的 周围 ,可 将 
味觉 冲动 传人 中 枢 ( 图 14.16) 。 面 神经 的 鼓 索 支 支配 
舌 前 2/3 的 味 蓄 ,而 舌 后 1/3 的 味 营 由 舌 咽 神 经 分 支 
支配 。 味 党 可 分 为 甜 . 酸 、 苦 、 咸 4 种 基本 味 党 。 味 党 
的 敏感 性 在 舌 面 各 部 分 是 有 差别 的 。 舌 尖 对 甜 、 戌 最 
敏感 ,对 苦 、 酸 也 敏感 。 舌 的 外 侧 对 酸 最 敏感 ,舌根 对 
苗 最 敏感 。 | 





图 14. 16 味 蓄 ( 仿 Junqueira ,1980) 


14.4.2 嗅觉 


人 的 嗅 岗 胞 存在 于 鼻腔 中 的 上 鼻 道 背 侧 的 鼻 黏 腊 
中 ,所 占 面积 只 有 几乎 方 厘 米 。 平 静 呼 吸 时 ,进入 鼻孔 
的 空气 很 少 到 达 嗅 细胞 所 处 的 部 位 ,急促 的 吸 气 可 以 
使 一 部 分 空气 进入 这 个 隐蔽 部 位 。 因 此 ,我 们 要 分 辨 


某 种 气味 时 ,常常 快 吸 一 口气 ,使 空气 中 的 菜 些 气味 物 
质 的 分 子 到 达 上 锚 道 刺激 嗅 细胞 。 嗅 细胞 是 一 种 胞 体 。 
为 卵 圆 形 的 双 极 神经 元 (图 14.17) ,外 端 伸 出 5~6 根 、 
噢 纤毛, 内 端 变 细 成 为 无 髓 精神 经 纤维 , 穿 过 筛 板 到 达 。 
嗅 球 。 嗅 细胞 起 着 感受 刺激 和 传导 冲动 的 双重 作用 。 
嗅 纤毛 是 嗅 细胞 中 感受 气味 分 子 刺激 的 部 位 。 气 味 分 “ 
子 先 被 猪 液 吸收 ,然后 扩散 到 纤毛 处 与 膜 受 体 结合 , 引 
起 膜 电导 增加 ,通道 开放 , 正 离子 内 流 , 从 而 产生 去 极 
化 的 感受 器 电位 。 : 


Z25H CDBZ 
鼻腔 空气 
黏液 层 
2 





图 14.17 嗅 细胞 


人 的 嗅觉 敏感 性 相当 高 ,例如 ,可 以 察觉 每 升 空 
中 仅 有 0.000 01 mg 的 人 造 麻 香 或 0.000 000 04 mg 
硫 醇 。 但 与 其 他 哺乳 动物 比较 ,人 和 猿 猴 都 属于 响 
不 发 达 的 钝 嗅觉 类 ,而 其 他 种 类 的 哺乳 动物 属于 史 
高 度 发 达 的 敏 嗅 党 类 ,例如 , 狗 的 嗅觉 敏感 性 就 比 人 
得 多 。 





14.5.1 触觉 


皮肤 感觉 主要 包括 触 ( 压 ) 觉 \ 温 度 觉 痛觉 等 
皮肤 感受 器 (skin receptor) 呈 点 状 分 布 ,每 种 感觉 都 有 
相应 的 感觉 点 。 

如 果 用 一 根 较 硬 的 毛发 经 触 皮肤 ,可 以 发 现 触 党 


2 





的 点 状 分 布 。 在 有 毛 区 域 往往 可 以 在 毛根 的 旁边 找到 
感受 触觉 的 “点 ” 。 在 毛根 的 周围 有 裸露 的 神经 末梢 
。 围绕 ,由 于 杠杆 的 作用 ,和 触 到 毛发 的 力 被 放大 了 许多 
。 信 , 增 加 了 敏感 性 。 在 无 毛 区 域 的 真皮 中 还 有 一 种 触 
…。 觉 小 体 ,在 皮下 组 织 中 有 一 种 环 层 小 体 ,这 些 也 是 触感 
“。 受 器 (图 14.18) 。 在 皮肤 两 点 同时 给 予 机 械 刺 激 , 如 
: 果 两 点 之 间 的 距离 足够 大 ,会 感到 两 个 独立 的 接触 点 ， 
” 如 果 距 离 缩小 到 一 定 的 程度 ,就 会 感到 只 是 一 个 点 。 
。 皮肤 感觉 能 分 辨 出 两 个 点 的 最 小 距离 称 为 两 点 冰 。 人 
“ 体 各 部 位 触觉 的 两 点 六 有 很 大 的 差别 , 背 、 大 腿 、 上 辟 
。 等 部 位 的 两 点 阔 较 大 , 约 60 ~70 mm, 而 舌尖 、 指 尖 、 嘴 
。 大 等 部 位 最 小 ,只 有 数 毫米 。 





图 14.18 触感 受 器 (a) 环 层 小 体 。(b) 触觉 小 体 ( 引 自 Jun- 
gueira, 1980 ) 


14.5.2 温度 觉 


皮肤 和 舌 的 上 表面 上 有 两 种 温度 感受 器 ,有 的 在 
温度 升 高 时 发 放 频率 增加 ( 温 感 受 器 ) ,有 的 在 温度 降 
低 时 发 放 频率 增加 ( 冷 感受 器 ) 。 这 两 种 感受 器 都 呈 
点 状 分 布 。 冷 感受 器 多 于 温 感 受 器 。 在 面部 皮肤 上 冷 
感受 器 每 平方 厘米 约 有 16 ~ 19 个 ,而 温 感受 器 只 有 几 
个 。 这 两 种 感受 器 的 适宜 刺激 都 是 热量 的 变化 。 它 们 
实际 感受 的 是 皮肤 上 热量 丧失 或 获得 的 速率 。 因 此 ， 
当 手 与 温度 同样 都 是 10 % 的 铁 块 和 木材 接触 时 并 不 
感到 同样 的 冷 , 而 是 铁 块 更 冷 些 。 这 是 因为 铁 块 的 热 
容量 大 , 传 热 快 ,从 皮肤 上 带 走 热量 更 快 些 。 


14.5.3 痛觉 


痛觉 (pain sensation ) 不单 是 由 一 种 刺激 引起 的 ， 
电 、 机 械 、 过 热 和 过 冷 , 化 学 刺激 等 都 可 以 引起 痛觉 。 
这 些 刺激 的 共性 都 是 能 使 机 体 发 生 损伤 。 所 以 可 以 把 
痛觉 称 为 伤害 感受 性 (nociception ) ,也 就 是 对 有 害 因 
素 的 敏感 性 。 痛 党 的 功能 是 保护 性 的 ,几乎 不 产生 适 
应 ,在 有 害 刺激 持续 作用 的 时 间 内 一 直 发 生 反应 ,直到 
刺激 停止 。 痛 刺激 引起 肌体 产生 一 系列 保护 性 反射 ， 
如 肾上腺 素 分 泌 ` 血 糖 增加 和 血压 上 升 .血液 凝固 加 快 
等 。 一 般 认 为 痛感 受 器 是 表皮 下 的 游离 神经 末梢 。 痛 
觉 末 梢 不 止 分 布 在 皮肤 上 ,实际 上 分 布 在 全 身 很 多 的 
组 织 中 。 除 了 皮肤 痛 以 外 ,还 有 来 自 肌肉 、 肌 腿 、 关 节 
等 处 的 深部 痛 和 来 自 内 胜 的 内 脏 痛 。 








测试 你 自己 的 盲点 。- 

测试 人 体 不 同 部 位 的 两 点 立 。 
讨论 感觉 与 刺激 的 关系 。 

比较 人 眼 与 照相 机 的 异同 。 

. 空气 的 振动 是 怎样 转变 成 昕 党 的 ? 
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动物 的 骨骸 

人 类 的 骨骼 
肌肉 与 肌肉 收缩 
骨骼 与 肌肉 在 运动 中 
的 相互 作用 








维 萨 里 所 绘 的 人 体 肌 肉 系统 


运动 是 动物 区 别 于 植物 的 最 显著 的 特征 之 一 。 某 些 植 物 ,特别 是 茶 些 低 等 
植物 也 能 进行 某 种 形式 的 运动 。 但 作为 普遍 的 特征 ,动物 是 能 运动 的 生物 ,而 
植物 一 般 是 不 能 运动 的 。 许 多 动物 的 运动 需要 三 套 器 官 系统 的 紧密 配合 。 神 
经 系统 在 发 起 运动 中 起 关键 的 作用 , 它 下 达 指 令 给 肌肉 系统 ,引起 肌肉 收缩 。 
然而 肌肉 收缩 所 产生 的 力作 用 于 骨骼 系统 才能 产生 躯体 的 运动 。 

动物 运动 的 形式 很 多 ,本 章 主 要 讨论 状 椎 动物 骨骼 与 肌肉 的 形态 、 功 能 ,以 
及 它们 如 何 相 互 作用 产生 运动 。 











15.1.1 多 种 类 型 的 骨 嵩 


动物 的 骨骼 具有 多 种 功能 。 动 物 没 有 骨骼 就 不 能 
运动 。 绝 大 多 数 陆 上 动物 如 果 没 有 上 骨骼 的 支撑 就 会 塌 
下 来 ,不 能 维持 它们 的 形态 。 即 使 在 水 中 的 动物 如 果 
失去 骨骼 的 支撑 也 会 变形 。 骨 骼 还 有 保护 动物 内 部 器 
官 (如 脑 、 内 脏 等 ) 的 作用 。 

骨骼 可 分 三 类 :液压 骨骼 (hydrostatic skeleton ) 、 外 
骨骼 (exoskeleton ) 和 内 骨骼 (endoskeleton ) 。 

液压 骨骼 是 最 简单 的 骨骼 。 它 完全 不 同 于 我 们 熟 
悉 的 由 坚硬 物质 构成 的 骨骼 。 它 是 在 密闭 的 体内 腔 室 
中 充满 液体 所 形成 的 ,好 像 一 个 橡皮 气球 灌 满 水 以 后 
将 出 口 结扎 便 可 以 挺立 起 来 一 样 。 在 刺 胞 动物 、 扁 形 
. 动物 线虫 动物 和 环节 动物 中 都 存在 液压 上 骨骼。 这 些 
动物 通过 肌肉 收缩 改变 充满 液体 的 腔 室 的 形状 ,使 动 
物 运 动 或 改变 体形 。 例 如 ,水 蝙 关闭 口 部 并 使 体 壁 上 
的 收缩 细胞 收缩 ,导致 消化 循环 腔 ( 胃 水 管 腔 ) 收缩。 
由 于 水 的 体积 不 能 压缩 ,消化 循环 腔 的 直径 缩小 就 会 
使 体 喧 和 触手 伸 长 (图 15.1)。 星 里 一 类 的 环节 动物 
的 体腔 被 分 隔 成 一 节 一 节 的 ,各 节 的 体 壁 上 有 环行 肌 
和 织 行 肌 。 环 节 动 物 可 以 使 这 两 种 肌肉 分 别 收缩 以 改 
变 各 节 的 形状 。 因 此 ,液压 骨骼 使 环节 动物 通过 蠕动 
而 向 前 运动 (图 15.2)。 : 

外 骨骼 是 包 庄 在 动物 体 表 的 坚硬 的 外 过。 例如 ,大 
多 数 软体 动物 的 体外 都 有 由 外 套 膜 分 泌 形 成 的 钙 质 过 。 
节 艇 动物 的 外 骨骼 是 由 表皮 分 泌 的 含 几 丁 质 的 角质 层 。- 

内 骨骼 是 在 动物 软组织 内 的 坚硬 的 支撑 物 。 海 绵 
动物 体内 有 坚硬 的 骨 针 。 棘 皮 动 物 在 皮下 有 坚硬 的 骨 
片 。 海 盟 的 内 骨骼 是 紧密 连接 的 骨 片 ,而 海星 的 骨 片 
连接 较 松 ,动物 可 以 改变 其 丑 的 形状 。 痊 索 动 物 的 内 
骨骼 是 由 骨 和 软骨 构成 的 。 


15.1.2 普 检 动物 的 骨骼 系统 


湖 椎 动物 是 兰 索 动物 门 中 的 一 个 亚 门 ,又 是 结构 最 
复杂 、 进 化 程度 最 高 的 亚 门 。 痊 椎 动物 的 骨骼 系统 有 明 
显 的 特征 :有 明显 的 头骨 以 保护 头 部 的 中 枢 神经 系统 ; 
咨 椎 代 装 了 次 索 ,成 为 身体 的 主要 支持 结构 ; 除 圆 口 类 
外 ,都 有 有 上、 下颌 骨 ; 除 圆 口 类 外 都 有 成 对 的 附 肢 骨 。 现 
以 人 类 的 骨骼 为 代表 来 说 明 有 关上 骨骼 的 问题 。 





15.1 动物 的 骨骼 “2 187- 





图 15.1 水 蝙 的 伸 长 运动 ( 引 自 .Campbell 等 ,1997 ) 


从 行内 环行 肌 收 缩 环行 肌 松弛 ” 纵 行 肌 收缩 
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图 15.2 虹 归 的 蠕动 ( 引 自 Campbell 等 ,2000) 





动物 如 何 运动 





15.2.1 人 类 骨骼 的 组 成 


人 体 全 身 共有 上 骨 206 块 , 约 占 成 年 人 
体重 的 20% ,由 骨 连 接 结合 成 骨骼 。 骨 骼 
按 其 所 在 部 位 可 分 为 颅骨 、 躯 干 骨 和 四 县 
骨 ( 图 15.3) 。 

颅骨 包括 脑 颅 骨 、 面 颅骨 和 内 耳 中 的 

上 听 小 骨 共 29 块 。 脑 颅骨 围 成 颅 腔 , 颅 腔 
的 形态 与 脑 的 形态 相 适 应 ,有 保护 脑 的 
作用 。 
。 面 颅骨 的 各 肯 形 状 各 异 ,分 别 围 成 眼 
眶 、 鼻 腔 和 口腔 。 有 些 围绕 鼻腔 的 面 颅骨 
骨 内 有 充气 的 腔 除 , 称 为 窦 。 这 些 窦 中 有 4 
对 与 鼻腔 相通 ,一 对 与 中 耳 相通 。 

躯干 骨 包 括 状 柱 、 胸 骨 和 肋骨 , 共 51 


块 。 其 中 熊 骨 由 5 块 巍 椎 骨 愈合 而 成 , 尾 


骨 由 几 块 尾 椎 骨 愈合 而 成 。 

肴 柱 由 颈椎 (7) 、 胸 椎 (12) 和 腰椎 (5) 
共 24 块 椎 骨 , 再 加 骨 骨 和 尾 骨 连 接 而 成 。 
各 部 分 的 椎 骨 形状 大 小 各 有 不 同 ,但 每 块 
椎 骨 都 有 共同 的 结构 , 即 椎 体 和 椎 弓 两 部 
分 ,并 围 成 椎 孔 (图 15.4) 。 各 个 兰 椎 的 检 
孔 连接 成 椎 管 , 崖 髓 就 在 其 中 。 

消散 发 出 的 疹 神 经 从 相 邻 椎 骨 的 椎 间 
孔 穿 过 。 各 节 椎 骨 由 椎间盘 连接 。 将 柱 是 
人 体 躯 干 的 支柱 ,必须 既 坚 固 而 又 有 一 定 
的 弹性 , 养 椎 与 椎间盘 的 结构 就 适应 了 这 
种 要 求 。 椎 间 盘 坚固 且 富 弹性 ,可 以 承受 
压力 ,减缓 冲击 。 胸 椎间盘 较 薄 ,活动 性 
小 ;腰椎 间 盘 厚 ,活动 性 大 ,如 杂技 演员 的 
卡 演 主要 靠 腰 功 。 成 年 人 疹 柱 由 于 过 度 劳 
损 ,可 形成 椎间盘 突出 症 ,压迫 疹 骨 或 痊 神 
经 根 。 

人 体 的 状 柱 并 不 是 直 的 ,共有 4 个 弯 
曲 : 颈 曲 和 腰 曲 凸 向 前 , 胸 曲 和 器 曲 凸 向 
后 ,加 大 了 胸腔 和 盆腔 容积 ,并 使 得 人 体 的 
重力 线 仍 维持 在 足 部 中 心 区 域 , 增 加 了 身 
体 站 立 的 稳定 程度 。 此 外 ,弯曲 的 状 柱 起 


着 弹簧 作用 ,减少 行走 时 振动 对 脑 的 冲击 。 
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图 15.3 ”人体 的 骨骼 系统 ( 引 自 北京 师范 大 学 等 ,1981) 


上 关节 面 上 关节 突 






图 15.4 椎 骨 ( 引 自 北京 师范 大 学 ,1981) 






由 于 着 柱 在 幼年 时 期 生长 发 育 ,逐步 定型 ,所 以 儿童 站 
详 \ 行 走 和 坐 的 姿势 很 重要 ,应 从 小 养 成 良好 的 习惯 ， 
“使 身体 健康 成 长 。 古 语 云 : 立 如 松 , 坐 如 钟 , 行 如 风 , 臣 
， 如 己 ,是 有 道理 的 。 
:胸椎 \ 胸 骨 和 肋骨 共同 围 成 胸廓 ,对 胸腔 中 的 心脏 
“和 及 有 保护 作用 。 助 间 肌 收缩 带动 肋骨 、 胸 骨 移 位 , 形 
”成 呼吸 运动 。 
， 四 肢 骨 又 分 上 肢 骨 和 下 肢 骨 。 上 上 肢 骨 包括 肩 肝 
“ 骨 、 镇 骨 、 肪 骨 、 模 骨 、 尺 骨 和 手 骨 共 32x2 块 。 下 肢 骨 
“包括 瞬 骨 、 股 骨 、 骸 骨 、 腓 骨 、 肥 骨 、 足 骨 , 其 中 骸骨 由 和 
”上 骨 、 耻 骨 、 坐 骨 愈 合 而 成 ,总 共 31x2 块 。 
上肢 骨 的 肩 肥 骨 和 锁骨 与 躯干 骨 人 连接 。 上 肢 骨 较 
“ 轻 小 ,关节 较 灵 活 , 常 进行 各 种 复杂 的 运动 。 下 肢 骨 经 
“ 化 骨 与 报 干 骨 相 连 。 下 上 肢 骨 要 承受 全 身 重量 ,一 般 较 
“粗大 ,关节 牢固 。 
骨盆 由 久 骨 、 坐 骨 、 耻 骨 、 咀 骨 和 尾 骨 组 成 ,其 中 容 
纳 生殖 泌尿 器 官 和 直肠 。 男 性 骨盆 狭 而 长 ;女性 骨盆 
宽 而 短 , 有 利于 妊娠 和 分 娩 。 
从 头 到 脚 观察 人 体 ,可 以 看 出 全 身 重量 是 由 着 
柱 \ 化 骨 、 股 骨 、 肥 骨 、 腓 骨 和 足 骨 这 一 条 中 轴 支 撑 起 
来 的 。 头 颅 由 党 柱 项 着 ,胸骨 、 肋 骨 、 上 肢 骨 附着 在 
消 柱 上 。 
全 身 的 重量 通过 小 腿 骨 压 在 足 骨 上 。 而 组 成 足 骨 
的 一 些小 骨 块 凭借 坚强 的 韧带 连接 成 向 上 隆起 的 弓 
形 , 称 为 足 己 (图 15.5) ,站 立时 只 有 跟 骨 头 和 第 一 、 第 


五 路 骨 小 头 着 地 ,使 人 体 的 重量 分 散在 与 地 面 接触 的 


三 点 上 。 这 样 既 可 增加 站 立时 的 稳定 性 , 又 可 加 大 弹 
性 ,缓冲 行走 跳跃 时 足 底 着 地 对 躯体 和 头脑 的 冲击 。 
如 果 足 底 韧带 松弛 , 马 形变 低 或 消失 , 便 会 形成 平 足 。 
平 足 的 人 站 立 或 行走 时 足 底 神经 和 血管 受 压 , 足 底 易 
疲劳 ,甚至 疼痛 。 | 


15.2.2 全 身 200 多 块 骨头 是 如 何 连接 
在 一 起 的 

全 身 的 206 块 骨 通过 骨 连 接 形成 一 个 整体 。 

颅骨 各 骨 之 间 多 以 骨 颖 连接 ,不 能 活动 ;各 椎 骨 之 
闻 以 椎间盘 相连 ,活动 范围 也 较 少 ,这 都 属于 直接 
连接 。 

骨 与 骨 之 间 多 数 通过 关节 (joint) 相连 接 , 称 为 间 
接连 接 。 组 成 关节 的 相 邻 两 骨 的 接触 面 称 为 关节 面 ， 
一 般 是 一 个 凸 面 与 另 一 个 凹面 相互 适应 。 关 节 面 上 有 
一 层 软骨 ,关节 面 周围 由 致密 结缔 组 织 构成 的 关节 囊 


15.2 人 类 的 骨骼 89? 





图 15.5 足 号 ( 引 自 北京 师范 大 学 等 ,1981) 


包围 ,其 中 有 密闭 的 关节 腔 。 关 节 讲 内 有 一 层 柔 软 的 
滑 膜 , 滑 膜 分 泌 滑 液 润滑 关节 ,减少 摩擦 。 关 节 外 由 万 
带 加 以 固定 。 

肌肉 跨 过 关节 以 肌 妥 附着 在 两 块 不 同 的 骨 面 上 。 
肌肉 收缩 时 ,牵引 关节 使 骨 位 移 , 产 生 运动 。 人 体 上 肢 
需要 进行 灵活 的 运动 ,连接 肩 腥 骨 和 肪 骨 的 肩 关 节 是 
全 身 最 灵活 的 关节 ,可 以 在 三 维 立 体 坐 标的 3 个 平面 
上 进行 活动 。 肩 关节 中 肩 肢 骨 关 节 面 叫 陷 浅 、 关 节 讼 
较 松 、 韦 带 较 弱 ,儿童 活动 不 适当 时 ,这 个 关节 的 西 四 
两 面 脱 位 ,形成 脱 白 。 连 接 下 上 肢 的 髋 关节 稳定 性 大 ,不 
易 脱 白 , 但 灵活 性 小 。 膝 关节 (图 15.6) 是 人 体内 最 复 
杂 的 关节 ,在 股骨 与 豚 骨 关节 面 之 间 有 小 块 骸 骨 , 两 侧 
有 纤维 软骨 组 成 的 有 弹性 的 半月 板 , 运 动 不 当 时 半月 
板 可 撕 裂 。 | | 





图 15.6 膝 关 节 ( 引 自 北京 师范 大 学 等 ,1981) 


二 物 6% 15 动物 如 何 运 动 


15.2.3 肯 的 结构 和 成 分 


骨 的 大 小 、 形 态 各 异 ,但 构造 和 成 分 基本 相同 。 骨 
由 骨膜 、 骨 质 和 骨骸 构成 。 在 骨 表 面 有 一 层 由 致密 结 
缔 组 织 形成 的 骨膜 ,骨膜 中 有 丰富 的 血管 和 神经 。 骨 
膜 内 侧 的 骨 质 是 骨 的 主要 成 分 ,由 骨 细 胞 与 基质 构成 ， 
分 骨 密 质 和 骨 松 质 两 部 分 。 骨 密 质 由 排列 规则 的 骨 板 
组 成 ,致密 而 坚实 ; 骨 松 质 由 片 状 或 针 状 骨 小 梁 构 成 ， 
呈 海 绵 状 。 长 骨 的 骨干 部 分 有 很 厚 的 骨 密 质 , 中 为 骨 
髓 腔 。 长 骨 两 端 和 短 骨 、 扁 骨 表 面 都 有 一 层 骨 密 质 ,中 
心 部 为 骨 松 质 (图 15.7)。 





不 规则 骨 


图 15.7 骨 的 结构 ( 引 自 北京 师范 大 学 等 ,1891) 


上 骨 骨 腔 和 骨 松 质 的 空隙 中 充满 骨髓 。 幼 年 时 期 全 
部 为 红 上 骨髓 ,长 大 后 骨髓 腔 中 的 红 骨 髓 逐渐 被 黄 骨 久 
代替 ,但 骨 松 质 中 的 红 骨 髓 可 保持 终身 。 红 骨髓 有 造 
血 功 能 , 黄 骨 髓 主要 为 脂肪 组 织 ,无 造血 功能 。 

骨 质 是 由 钙 盐 和 骨 胶 构成 的 。 骨 细胞 分 泌 的 胶原 
物质 形成 胶原 纤维 ,胶原 纤维 有 很 强 的 抗 张强 度 , 钙 盐 
逐渐 沉积 其 上 。 俩 盐 成 分 像 大 理 石 , 耐 压力 。 因 此 , 骨 
质 的 化 学 成 分 使 得 它 很 像 钢 筋 混 凝 土 , 既 抗 张力 又 耐 
压力 。 儿 童 的 骨 组 织 中 钙 盐 相对 少 , 骨 胶 成 分 多 ,弹性 
大 ,可 塑性 大 ,容易 变形 。 老 年 人 骨 组 织 中 钙 盐 相对 增 
多 ,弹性 小 , 易 发 生 骨 折 。 

进入 成 年 以 前 , 骨 是 不 断 生长 的 。 骨 膜 内 层 的 成 
骨 细 胞 不 断 形成 新 的 骨 质 ,使 骨 不 断 加 粗 , 破 骨 细 胞 
又 不 断 破坏 骨 质 并 加 以 吸收 ,在 长 骨 中 央 形 成 骨髓 


”稳定 期 。 但 从 40 岁 前 后 开始 又 出 现 一 个 缓慢 的 减 


腔 。 即 使 在 成 年 以 后 , 肯 也 在 不 断 地 进行 着 新 陈 代 . 
谢 , 不 断 地 分 小 基质 和 沉积 钙 盐 ,而 钙 盐 等 又 不 断 地 
被 溶解 和 吸收 。 因 此 , 骨 在 不 断 的 建造 中 ,使 它 的 强 - 
度 和 形状 更 适合 所 负荷 的 力 。 经 常 进行 体育 锻炼 可 
使 骨骼 粗壮 坚实 。 

骨 是 身体 中 最 大 的 钙 库 ,贮存 着 体内 99% 的 钙 ; 
参与 血液 钙 离 子 浓度 水 平 的 调节 。 维 持 血液 中 正常 符 
钙 离 子 浓度 ( 约 为 10 mg/100 mL) 不仅 关 系 到 骨骼 的 
健康 成 长 ,还 关系 到 血液 的 凝固 、 肌 肉 的 收缩 、 神 经 神 
动 的 传导 等 重要 的 生理 机 能 。 血 液 中 钙 离 子 浓度 水 各 
受到 甲状 旁 腺 分 泌 的 甲状 旁 腺 激素 和 甲状 腺 滤 泡 旁 纳 
胞 分 泌 的 降 钙 素 的 调节 。 如 果 儿 童 饮食 中 缺少 维 生 
D 或 钙 盐 , 破 骨 细胞 便 会 深 解 更 多 的 骨 钙 来 补充 血 
时 间 长 了 这 些 儿童 将 患 何 偿 病 。 


15.2.4 肯 质 蔬 松 症 是 老年 人 的 常见 病 


骨 质 朴 松 症 (osteoporosis) 是 骨 质 变 得 朴 松 以 至 
以 在 轻微 外 力作 用 下 发 生 骨 折 的 病症 。 在 骨 质 朴 松 
患者 体内 ,原来 组 成 骨 松 质 间隔 的 细小 坚硬 的 骨 片 
薄 了 , 变 成 小 棒状 ,其 间 腔 阶 变 大 ,使 骨头 的 孔 阶 更 
密度 和 强度 都 变 小 。 因 此 ,这 些 变 轻 变 脆 的 骨头 容 
在 轻微 的 外 力 下 出 现 骨 折 。 疹 椎 中 许多 细小 的 压缩 
骨折 积累 起 来 便 会 使 贿 背 弯曲 ,形成 在 许多 老年 骨 
朴 松 症 患 者 身上 常见 的 驼背 和 届 身 的 姿态 。 通 和 前 
的 骨头 也 特别 容易 骨折 。 骨 质朴 松 症 的 其 他 症状 是 
高 降低 和 背 痛 。 . 

骨 质 朴 松 症 起 因 于 体内 新 形成 的 肯 量 低 于 被 吸 
的 骨 量 。 骨 总 量 在 刚 进 入 成 年 时 达到 顶峰 ,其 后 



















过 程 。 这 是 因为 随 着 年 龄 的 增长 ,人 体 吸收 腾 食 中 名 时 
质 的 效率 在 降低 ,长 期 钙 摄 入 量 不 足 。 钙 的 缺乏 导 
从 骨 中 吸收 的 钙 量 增加 ,而 骨 中 镍 储备 减少 时 , 骨 质地 
就 减少 。 本 
妇女 容易 发 生 骨 质 琉 松 症 还 另 有 原因 :首先 ,男人 于 
的 骨 总 量 较 女人 的 大 ,所 以 随 着 年 龄 增长 而 不 可 进 和 4 
地 丢失 骨 质 时 ,男人 的 骨 仍然 密度 较 高 。 其 次 ,妇女 5 和 
绝经 期 因 缺 乏 肉 激素 和 其 他 性 激素 ,所 以 骨 质 丢 失 上 
速度 更 快 。 因 此 骨 质 朴 松 症 最 常见 于 50 岁 以 上 的 ; 
女 中 。 

造成 骨 质 琉 松 的 原因 除 长 期 钙 摄 人 量 不 足 外 ， 
少 运动 也 是 重要 原因 。 长 期 卧床 不 起 的 人 骨骼 中 的 “和 
储备 每 月 会 损失 0.5% ,这 主要 是 腿 部 承受 重量 不 乒 和 















。 威 少 了 对 形成 骨 艇 的 刺激 。 








15.3.1 肌肉 的 结构 种 类 


这 
bs 


肌肉 是 人 体内 有 收缩 力 的 组 织 ,其 主要 功能 是 产 


生 运 动 ,还 释放 热量 。 正 是 因为 有 了 肌肉 的 活动 ,我 们 
。 的 身体 才能 站 立行 走 , 消 化 食物 ,看 清 东 西 , 呼 吸 气体 ， 
“ 才 有 血液 循环 ,才能 维持 恒定 的 体温 。 全 身 绝 大 部 分 
”本 理 功 能 的 正常 运行 都 离 不 开 肌肉 的 活动 。 


人 体 的 肌肉 分 为 骨骼 肌 、 心 肌 和 和 平滑 肌 三 类 。 
骨骼 肌 一 般 都 是 通过 肌肤 附着 在 不 同 长 骨 的 端点 


: 以 运动 骨骼 ,因此 而 得 名 。 在 显微镜 下 观察 骨骼 肌 可 
， 以 看 到 明暗 交替 的 横 纹 ,因此 又 称 横 纹 册 。 人 体 还 能 
” 通过 中 枢 神 经 系统 有 意识 地 控制 骨骼 肌 的 运动 ,因而 
”又 称 随 意 肌 。 


心肌 构成 心脏 ,也 有 横 纹 , 但 不 能 随意 控制 其 活动 。 
平滑 肌 是 内 脏 的 组 成 成 分 ,没有 模 纹 ,也 不 能 随意 


“控制 其 活动 。 


本 章 所 讨论 的 肌肉 系统 是 与 躯体 运动 有 关 的 骨 淫 肌 。 
人 体 骨 骼 肌 有 600 多 抉 , 约 占 成 人 体重 的 40% ， 


:包括 头 贷 肌 、 艇 干 肌 和 四 胶 肌 (图 15.8)。 多 数 的 肌肉 
中 部 比较 粗大 , 称 为 肌 腹 ,由 大 量 肌 纤维 ( 肌肉 细胞 ) 


组 成 ,红色 ,有 弹性 ,可 以 收缩 ,肌肉 两 端 为 肌 妥 或 肌 
痪 ,由 致密 结缔 组 织 构成 ,色白 而 坚 补 , 不 能 收缩 。 


15.3.2 肌肉 细胞 的 收缩 


构成 骨骼 肌 的 细胞 称 为 肌纤维 (muscle fiber) 。 肌 


纤维 时 柱 形 ,长 几 厘 米 到 20 ~ 30 em ,直径 为 10 ~ 
100 pm。 肌纤维 是 由 若干 肌 不 纤维 (myofibril) 平 行 排 
列 构成 的 。 肌 原 纤维 直径 为 1 ~2 pum, 贯穿 整个 肌 纤 
维 。 用 电子 显微镜 观察 ,可 以 看 到 肌 原 纤维 是 由 粗 肌 
丝 (thick flament) 和 细 肌 丝 (ihin flament) 组 成 的 肌 节 
构成 的 (图 15.9) 。 

粗 肌 丝 由 肌 球 蛋白 组 成 ,又 称 册 球 蛋 白 丝 (myosin 
fament) 。 细 肌 丝 主 要 由 肌 动 蛋白 组 成 ,又 称 肌 动 蛋 白 丝 
(actin flament)。 肌 原 纤维 上 有 折光 性 不 同 的 明 带 和 暗 
带 相间 排列 ,形成 骨骼 肌 的 横 纹 。 暗 带 处 有 粗 肌 丝 和 细 
肌 丝 平行 排列 着 , 明 带 处 只 有 细 肌 丝 平行 排列 着 。 

人 人 和 们 曾经 认为 肌肉 收缩 是 由 于 构成 肌肉 的 蛋白 质 
分 子 缩短 而 引起 的 。 后 来 有 人 用 显微镜 仔细 观察 了 肌 


15.3 “肌肉 与 肌肉 收缩 “191 


一 前 警 届 肌 群 





颈 阔 肌 
胸 锁 乳 突 肌 


图 15.8 人 体 的 肌肉 系统 ( 引 自 北京 师范 大 学 等 ,1981) 


纤维 的 结构 以 及 收缩 时 的 变化 ,对 于 肌肉 收缩 的 机 制 
有 所 认识 。 用 干涉 显微镜 或 相差 显微镜 可 以 观察 到 ， 
当 肌 肉 收 缩 时, 瞳 带 宽度 不 变 , 明 带 变 罕 , 其 中 粗 肌 丝 
和 细 肌 丝 的 长 度 都 未 变 ,而 两 种 肌 丝 的 重合 程度 发 生 
变化 。 根 据 这 些 证 据 , 提 出 了 肌肉 收缩 的 肌 丝 滑行 学 
说 (sliding filament theory)。 肌 丝 滑行 学 说 认为 , 肌 纤 
维 的 缩短 是 肌 节 (sarcomere) 中 粗 肌 丝 和 细 肌 丝 相对 
运动 的 结果 。 当 细 肌 丝 滑行 伸 人 粗 肌 丝 从 中 时 , 明 带 
变 牵 而 暗 带 宽度 不 变 (图 15. 10) 。 引 起 肌 丝 滑行 的 结 
构 是 从 粗 肌 丝 上 突起 的 横 桥 。 当 模 桥 与 细 肌 丝 某 位 点 
接触 时 便 发 生 摆 动 , 推 着 细 肌 丝 使 之 滑行 。 每 次 横 桥 
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图 15.9 骨骼 肌 的 结构 ( 仿 Bloom,1975) 













摆动 引起 的 肌 丝 位 移 很 小 ,因此 ,一 次 肌肉 收缩 时 , 横 “ 
桥 要 更 换 与 细 肌 丝 的 接触 位 点 反复 摆动 多 次 
(图 15.11)。 | 9 

模 桥 摆动 引起 肌 丝 滑行 需要 能 量 , 这些 能 量 直接 ， 
由 肌纤维 中 的 腺 苷 三 磷酸 (ATP) 供给。ATP 的 高 能 磷 
酸 键 中 贮存 有 较 多 的 能 量 。ATP 去 掉 一 个 高 能 磷酸 
键 成 为 腺 苷 二 磷酸 (ADP) ,释放 这 个 磷酸 键 中 的 能 量 
供 肌 丝 滑行 使 用 。 肌 纤维 中 贮存 的 ATP 有 限 , 当 肌肉 
持续 运动 时 ,需要 补充 能 量 , 使 ADP 转变 为 ATP 以 再 
供给 肌 丝 滑行 使 用 。 能 量 补 充 有 几 个 来 源 : 可 以 从 多 
粗 肌 丝 存 高 能 量 的 其 他 物质 中 将 能 量 转移 过 来 ,如 磷酸 肌 酸 





细 肌 丝 


(CP) ;也 可 以 通过 氧化 磷酸 化 或 无 氧 酵 解 ,使 能 源 物 
质 释 放出 能 量 。 当 肌 丝 滑行 所 需要 的 能 量 供应 不 足 


RE | 
En tn ni 时 ,肌肉 活动 减弱 ,出 现 疲劳 。 
15.3.3 骨骼 肌 运 动 的 控制 
图 15.10 肌肉 收缩 时 肌 节 的 形态 变化 ( 仿 Eckert,1983) 骨骼 肌 的 活动 是 由 神 经 系统 控制 的 。 从 六 








肌 球 蛋白 丝 


图 15.11 横 桥 运动 


神经 元 发 出 的 传 出 神经 支配 若干 个 肌纤维 ,组 成 一 
运动 单位 (motor unit) (图 15. 12)。 
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图 15.12 运动 神经 末梢 支配 肌纤维 模式 图 ( 仿 Keynes,1981) 


当 湖 髓 运动 神经 元 受到 刺激 而 进入 兴奋 状态 时 ， 
便 会 发 出 神经 冲动 沿 传 出 神经 到 达 它 所 支配 的 肌 纤 
维 ,引起 它们 的 兴奋 ,再 由 兴奋 而 收缩 。 由 骨骼 肌 组 成 
、 的 肌肉 系统 ,其 活动 在 大 多 数 情 况 下 可 以 由 主观 意识 
控制 。 例 如 ,呼吸 运动 是 由 有 关 的 助 间 肌 和 脐 肌 完成 
的 ,在 一 般 情况 下 ,我 们 可 以 有 意识 地 加 大 或 减 小 、 加 
快 或 减 慢 有 关 呼 吸 肌 的 收缩 或 舒张 ,使 呼吸 运动 加 深 
或 变 浅 , 加 速 或 延缓 。 声 乐 家 有 意识 地 控制 他 们 的 呼 
吸 ,才能 演唱 出 美妙 的 歌声 。 但 是 并 不 是 在 任何 情况 
下 主观 意识 都 可 以 对 骨骼 肌 进 行 控制 。 例 如 ,任何 一 
个 人 屏 住 呼吸 的 时 间 是 有 限 的 。 又 如 天 气 太 冷 时 身体 
不 由 自主 地 战栗 ,这 是 骨骼 肌 发 生 不 随意 的 反射 性 节 





律 收缩 (9 ~ 11 次 /min) , 屈 肌 和 伸 肌 同时 收缩 。 这 种 
收缩 所 释放 的 能 量 不 能 做 功 , 绝 大 部 分 转化 为 热能 释 
放 , 可 以 增加 体温 。 





为 了 考察 肌肉 收缩 时 的 变化 ,我 们 可 从 动物 体 取 
下 一 块 肌肉 ,在 离 体 状态 下 给 予 刺激 。 当 刺激 足够 
大 时 ,可 以 看 出 肌肉 明显 地 缩短 。 如 果 将 肌肉 两 端 
固定 ,再 给 予 刺激 ,肌肉 不 能 缩短 ,但 肌肉 的 张力 发 
生变 化 。 因 此 ,可 以 将 肌肉 收缩 分 为 两 类 。 一 类 是 


收缩 时 肌肉 的 长 度 发 生变 化 ,肌肉 张力 几乎 不 变 , 称 


为 等 张 收缩 (isotonie contraction ) ; 另 一 类 是 收缩 时 肌 


肉 的 张力 发 生变 化 ,而 长 度 几乎 不 变 , 称 为 等 长 收缩 


(isometrie contraction ) 。 肢 体 自由 届 曲 ,主要 是 等 张 
收缩 ;用 力 握 源 ,主要 是 等 长 收缩 。 一 般 的 躯体 运动 
都 不 是 单纯 的 等 张 收缩 或 等 长 收缩 , 而 是 两 类 收缩 


不 同 程度 的 复合 。 


崩 散 肌 跨 过 关节 以 妥 附 着 在 两 块 或 两 块 以 上 的 骨 
面 上 , 当 肌 肉 收缩 时 通过 肌 用 对 骨骼 产生 力 ,牵动 骨 
块 , 完 成 各 种 运动 。 

人 体 的 运动 一 般 都 由 一 块 以 上 的 肌肉 完成 。 当 胸 
二 头 肌 收缩 时 ,需要 肽 三 头 肌 和 舒张 才能 完成 届 肘 动作 。 
要 完成 什 肘 动作 时 , 肽 三 头 肌 收 缩 而 肽 二 头 肌 和 舒张 。 
因此 , 肪 三 头 肌 和 了 肪 二 头 肌 在 届 肘 和 伸 肘 运动 中 起 客 


。 寡 作 用 , 称 为 颜 颜 肌 (图 15.13)。 


在 人 体内 骨骼 肌 、 骨 骼 和 关节 构成 不 同 的 杠杆 系 
统 ,只 有 通过 这 些 杠杆 系统 ,人 体 才能 完成 各 种 运动 和 
劳动 。 如 图 15. 14a 所 表示 的 上 肢 的 杠杆 系统 , 肽 二 头 
肌 固着 在 前 辟 处 ( 力 点 ) 距 肘 关节 (支点 ) 约 5 em ,手掌 
心 (重点 ) 到 肘 关 节约 35 em。 设 * 为 肪 二 头 肌 作用 于 
前 璧 上 以 维持 手中 10 kg 锅 球 的 力 , 别 


Sx=35x10 
x=70 (kg) 


这 套 杠 杆 系 统 可 以 放大 肌肉 的 运动 。 如 图 15. 14b 
所 示 , 设 vw, 为 肪 二 头 肌 收 缩 的 速度 ,w 为 手 运动 的 速 
度 , 则 w= 7v,。 因 此 ,比较 慢 的 肌肉 收缩 的 速度 可 
以 产生 比较 快 的 手 运动 。 棒 球 投手 投球 的 速度 可 达 
100 km/h, 而 他 的 肌肉 缩短 的 速度 只 有 这 个 速度 的 
几 分 之 一 。 





全 15 动物 如 何 运动 


15.13 上 肢 颜 斋 肌 的 运动 ( 仿 Luciano,1978) 











oo 肌 内 收 缚 速度 w= 手 的 速度 


=7 Xv 


图 15.14 上 肢 的 杠杆 系统 ( 仿 Luciano,1978) 
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， 穿 高 跟 鞋 对 人 体会 有 什么 影响 ? 

. 为 了 防治 骨 质 琉 松 症 应 该 多 吃 哪些 食品 ? 

, 与 其 他 的 四 歧 着 地 的 哺乳 动物 比较 ,人 类 的 骨髓 有 哪些 变化 ? 
.人 体内 有 哪 几 种 骨骼 肌肉 组 成 的 杠杆 系统 ? 

. 简 述 肌肉 收缩 的 分 子 生物 学 机 制 。 
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16.1 有 性 生殖 与 无 性 生殖 
16.2 人 类 的 生 将 
16.3 人 类 胚胎 的 发 育 











16.1.1 最 初 的 生殖 活动 是 无 性 的 


生物 的 生殖 有 两 种 方式 , 即 无 性 生殖 ( asexual re- 
production ) 与 有 性 生殖 (sexual reproduction ) 两 种 。 

许多 低 等 生物 ,包括 绝 大 多 数 细菌 和 原生 动物 都 
是 通过 无 性 生殖 繁 入 后 代 。 例 如 变形 忠 在 生长 成 熟 后 
以 一 分 为 二 的 方式 进行 自我 复制 (图 16.1)。 它 的 核 








16 周 的 胎儿 ( 引 自 DeWitt,1989) 


本 篇 以 上 各 章 所 讨论 的 人 和 动物 各 个 系统 的 结构 与 功能 都 是 维持 个 体 生 
在 的 功能 ,而 这 一 章 所 要 讨论 的 则 是 维持 种 族 生 在 的 功能 。 

每 一 生物 的 个 体 都 是 要 死亡 的 ,人 类 也 不 例外 。 生 物 的 个 体 虽 必然 要 死亡 ,但 
种 族 的 生命 却 可 以 延续 下 去 。 这 便 要 依靠 生物 的 生殖 功能 ,产生 新 一 代 的 个 体 。 

生物 的 生殖 方式 有 两 种 :有 性 生殖 与 无 性 生殖 。 


通过 有 丝 分裂 过 程 分 裂 , 一 个 变形 忠 分 裂 成 为 子 代 的 
两 个 变形 虫 。 子 代 变 形 虫 所 含 的 遗传 物质 与 亲 代 的 遗 
传 物质 完全 相同 。 

多 细胞 的 动物 中 的 水 蜂 也 可 进行 无 性 生 将 。 在 淡水 
中 生活 的 水 蜂 通 过 出 芽 的 方式 长 出 新 的 水 蜂 (图 16.2)。 

不 仅 在 低 等 生物 中 ,甚至 在 具备 有 性 生殖 的 高 等 植物 
中 ,无 性 生殖 现象 也 很 普遍 ,如 经 块茎 . 蕊 蔬 和 球茎 繁殖 。 

这 样 通过 无 性 生殖 所 繁衍 的 后 代 与 亲 代 完 全 一 
样 ,没有 什么 变异 。 这 种 繁殖 方式 简单 ,快速 ,没有 遗 
传 物质 的 浪费 。 但 这 种 无 性 生殖 产生 的 后 代 与 亲 代 完 





16 生殖 与 胚胎 发 育 

履 虫 分 开 ,然后 各 自 进行 直 接 分 裂 ( 图 16.3) 。 这 种 生殖 
方式 是 有 性 生殖 的 初级 阶段 , 称 为 接合 生殖 ,有 遗传 物质 
的 交换 ,但 还 没有 雌雄 之 别 。 





图 16.1 变形 虫 的 直接 分 裂 ( 引 自 Campbell 等 ,2000) 





图 16.2 水 蝙 出 芽 ( 引 自 Purves,1998) 


全 相同 ,没有 什么 变异 ,如 果 生 存 环 境 适合 便 会 生存 繁 
衍 下 去 ;如 果 生 存 环境 发 生 改变 ,不 再 适合 这 个 物种 生 
存 , 便 会 全 军 覆 没 ,无 一 幸免 。 因 为 它们 都 是 按 同一 套 
模板 复制 出 来 的 ,没有 差异 。 


16.1.2 有 性 生殖 是 生物 进化 的 必然 结果 


在 生物 的 进化 过 程 中 出 现 了 另 一 种 生殖 方式 ;, 即 有 
性 生殖 。 在 原生 动物 中 , 单 细胞 的 草 履 虫 就 既 具 有 无 性 
生殖 方式 ,又 具有 有 性 生殖 方式 。 草 履 虫 的 无 性 生殖 方 
式 与 变形 虫 的 相似 ,但 经 过 若干 代 无 性 生殖 后 分 裂 能 力 
逐渐 衰减 ,直到 完全 形 失 , 必 须 经 过 另 一 种 生 将 方式 才能 
恢复 分 裂 能 力 。 首 先 两 个 草 履 虫 腹面 ( 胞 口 所 在 面 ) 相 对 
结合 ,小 核 经 减 数 分 裂 ,分 成 4 个 单 倍 体 小 核 ,其 中 3 个 消 
失 ;大 核 则 分 解 .消失 。 小 核 再 分 裂 一 次 ,分 成 两 个 小 核 ， 
其 中 的 一 个 与 对 侧 的 一 个 小 核 交换 。 小 核 交 换 后 两 个 草 
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小 核减 数 分 列 
大 核 开 始 退 化 





@ 9 


CD 





3 小 核 退 化 (n) 
1 小 核 分 裂 为 2 


中 


产生 8 个 核 


合子 核 分 裂 3 次 
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4 个 纤毛 虫 ， 各 含 1 大 核 ，1 小 核 





图 16.3 草 懂 虫 的 接合 生殖 ( 引 自 陈 阅 增 ,1997) 


绝 大 多 数 的 (99. 9% ) 高 等 生物 (包括 动物 、 植 
物 ) ,都 是 通过 有 性 生殖 繁衍 后 代 的 。 生 物 个 体 分 为 雄 
性 与 雌性 两 类 ,繁衍 的 后 代 由 雄性 个 体 与 雌性 个 体 各 : 
提供 一 半 的 遗传 物质 ,结合 成 为 一 个 新 的 个 体 。 有 性 一 
生殖 将 雄性 与 肉 性 的 遗传 物质 结合 起 来 产生 的 后 代 具 “ 
有 更 多 的 变异 。 这 种 后 代 将 比 无 性 生殖 产生 的 与 亲 代 : 
完全 一 致 的 后 代 更 能 适应 多 变 的 生活 环境 。 因 此 生物 2 
区 分 为 两 性 ,以 此 进行 有 性 生殖 ,在 自然 选择 中 更 为 有 
利 。 因 此 几乎 所 有 的 动物 都 实行 有 性 生殖 ,这 是 自然 
选择 的 结果 。 








。 ”” 低 等 动物 的 生殖 系统 比较 简单 ,而 且 多 数 是 在 水 
。 中 受精 。 随 着 动物 的 进化 ,从 水 生 到 陆 生 ,从 体外 受精 
" (external fertilization ) 到 体内 受精 (internal fertiliza- 
。 tion) ,逐步 形成 两 性 不 同 的 外 生殖 器 和 内 生殖 器 。 哺 

乳 动物 则 进一步 由 卵 生 发 展 到 胎生 ,在 肉 性 动物 体内 
出 现 了 专 供 胚胎 发 育 的 器 官 一 子宫 (uterus) 。 人 类 





”男女 两 性 的 生殖 器 官 及 其 附属 结构 ,以 及 相关 的 功能 


”已 经 发 展 到 相当 复杂 的 程度 。 





16.2.1， 男 性 的 生殖 系统 


男性 的 主要 生殖 器 官 是 睾丸 , 它 产 生 精 子 ( sperm ) 
和 雄 激 素 。 男 性 之 所 以 成 为 男性 就 在 于 他 们 有 睾丸 。 
”所 以 其 他 的 男性 生殖 器 官 ( 阴 襄 、 输 精 管道 . 腺 体 和 阴 
茎 ) 都 是 附属 的 生殖 器 官 ,它们 保护 精子 ,帮助 精子 运 
行 到 体外 ,进入 到 女性 生殖 管道 中 去 (图 16.4, 彩 图 男 
性 生殖 系统 ) 。 通 常 又 将 阴囊 和 阴 葵 称 为 外 生殖 器 ,而 
将 睾丸 输精管 道 和 附属 腺 体 称 为 内 生殖 器 。 
1. 阴囊 与 睾丸 
， 孵 圆 形 的 举 丸 位 于 上 腹 爹 腔 外 面 的 袋 状 阴 训 中 。 阴 
囊 (scrotum) 是 由 薄 而 柔软 的 皮肤 构成 的 囊 , 悬 在 阴茎 








16.2 人 类 的 生殖 “大 


的 根部 ,有 一 中 隔 将 阴囊 分 成 左右 两 半 , 其 内 各 有 一 个 
睾丸 。 在 寒冷 时 , 阴 襄 缩小、 起 皱 ,将 睾丸 拉 近 身体 的 
体 壁 。 当 温 暧 时 ,阴囊 松弛 , 举 丸 下 蕉 ,离开 身体 。 这 
些 变化 有 助 于 维持 阴 圳 内 较 稳 定 的 温度 。 阴 囊 受 交感 
神经 和 副交感 神经 支配 。 

学 丸 长 约 4 em, 直径 约 2.5 em, 被 两 种 膜 所 包围 。 
外 面 是 由 腹膜 发 展 来 的 鞘 膜 ,里 面 是 由 纤维 状 结缔 组 
织 构成 的 白 膜 。 白 膜 向 内 延伸 将 睾丸 分 隔 成 250 ~ 
300 个 棉 形 小 室 , 称 为 军 丸 小 叶 。 每 个 小 叶 内 含有 1 ~ 
4 根 弯 曲 的 生 精 小 管 (seminiferous tubule) ,这 是 真正 的 
“精子 工厂 ” ,产生 精子 的 地 方 (图 16.5) 。 

每 个 小 叶 的 生 精 小 管 会 合成 一 条 直 精 小 管 ,将 精 
子 运送 到 紧 贴 在 睾丸 上 的 附睾。 

在 生 精 小 管 之 间 有 间 质 细胞 。 这 些 细胞 产生 雄 激 
素 , 并 分 刻 到 周围 的 组 织 液 中 。 举 丸 产生 精子 和 产生 
激素 的 功能 是 分 别 由 两 类 不 同 的 细胞 群体 所 完成 的 。 

2. 管道 系统 

精子 从 摆 丸 出 发 ,经 过 由 附 罕 (epdidymis)、 输 精 
管 (vas deferens) 和 尿道 (urethra) 组 成 的 管道 系统 运行 
到 体外 ( 见 图 16.4) 。 

附 振 是 一 条 长 约 6 m 的 管道 ,盘旋 弯曲 成 条 索 状 
附 在 举 丸 上 。 未 成 熟 的 精子 几乎 不 能 运动 ,离开 举 丸 
后 暂时 贮存 在 附 符 中 。 精 子 在 附睾 的 弯 弯 曲 曲 的 管道 
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图 16.4 男性 的 生殖 系统 ( 仿 DeWitt,1989) 
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图 16.5 睾丸 的 结构 ( 仿 ,DeWitt,1989) 


中 约 运行 20 天 , 才 变 成 能 运动 .能 生育 的 精子 。 

输精管 长 约 45 cm, 从 附睾 尾部 向 上 经 腹股沟 管 
进入 盆腔 。 它 绕 过 膀胱 , 沿 膀胱 后 壁 下 降 。 它 的 末端 
膨大 成 为 输精管 索 腹 ,然后 与 精囊 的 导管 汇合 形成 身 
精 管 。 左 右 两 个 射精 管 都 进入 前 列 腺 中 与 尿道 汇合 。 
输精管 的 主要 功能 是 将 精子 从 其 贮存 处 , 附 备 和 输 精 
管 末 端 , 推 人 尿道 。 在 射精 时 ,输精管 壁 中 的 平滑 肌 层 
产生 蠕动 波 迅速 将 精子 向 前 推进 。 

.尿道 是 男性 生殖 管道 的 最 后 部 分 ,泌尿 系统 和 生 
殖 系 统 共用 。 尿 道 从 膀胱 出 来 , 穿 过 前 列 腺 ,再 穿 过 阴 
茎 ,开口 于 阴茎 的 顶端 。 在 排尿 时 ,尿道 运送 尿 到 体 
外 ;在 射精 时 ,精液 从 尿道 排出 体外 。 

3. 附属 腺 
附属 腺 包括 成 对 的 精囊 (seminal vesicle ) .尿道 球 
腺 (bulbourethral gland ) 和 单个 的 前 列 腺 (prostate 


gand) 。 这 些 腺 体 产 生 大 量 的 分 刻 物 ,是 精液 的 主要 


成 分 。 


稍 玫 位 于 膀胱 的 后 壁 。 这 对 腺 体 相当 大 ,其 形状 - 


与 长 度 (5 ~7 cm) 接近 手指 。 它 们 分 泌 黄 色 条 稠 的 碱 
性 液体 , 含 果糖 维生素 C 和 前 列 腺 索 , 约 占 精液 体积 
的 60% 。 

前 列 腺 的 形状 与 大 小 类 似 一 个 栗子 。 尿 道 从 膀 觅 


出 来 就 销 先 前列腺 。 前 列 腺 分 泌乳 状 碱 性 液体 ,含有 


纤维 蛋白 溶解 酶 、 酸 性 磷酸 酯 酶 等 ,有 激活 精子 的 作 
用 , 约 占 精液 体积 的 173 。 


尿道 球 腺 是 劳 豆 大 小 的 小 腺 体 ,位 于 前 列 腺 之 下 。 


它 分 泌 一 种 透明 的 黏液 流 人 阴茎 中 的 尿道 。 -1 
4. 阴茎 


阴茎 (penis) 是 交配 器 官 , 它 将 精子 输送 进 女 性 生 … 


殖 管道 。 阴 茎 和 阴 襄 是 男性 的 外 生殖 器 官 。 阴 茎 包括 。 
根部 和 体 部 。 体 部 未 端 膨大 为 阴茎 头 。 阴 茎 外 包 有 松 - 
弛 的 皮肤 ,还 有 一 部 分 皮肤 延伸 出 去 覆盖 在 阴茎 头 上 ，: 
这 部 分 皮肤 是 双 层 的 , 称 为 包皮 。 

阴茎 由 3 个 圆柱 形 海绵 体 组 成 ,两 个 在 背 侧 , 称 
阴茎 海绵 体 ;一 个 在 腹 侧 ,尿道 贯穿 其 中 , 称 为 尿道 
绵 体 ,其 前 端 膨大 形成 阴茎 头 ,其 后 端 膨大 成 为 尿 
球 。 这 3 个 柱 形 海绵 体 是 勃起 组 织 , 在 非 性 兴奋 状 
时 ,阴茎 柔软 ; 当 处 于 性 兴奋 状态 时 , 阴 荃 海 绵 体 内 . 
血 胀 大 , 变 粗 变 硬 ,并 向 上 起 起 。 

5. 精液 

精液 (semen) 是 乳白 色 的 黏液 ,是 精子 、 附 属 腺 : 
管道 分 泌 物 的 混合 物 。 这 种 液体 协助 精子 转运 并 给 
子 提供 营养 素 。 它 含有 的 化 学 物质 可 以 保护 和 激活 
子 , 并 促进 精子 的 运动 。 成 熟 的 精子 细胞 是 流线型 从 
只 含有 少量 的 细胞 质 和 营养 素 。 精 囊 分 沁 物 中 的 果 
提供 精子 活动 的 基本 能 源 。 精 液 中 的 前 列 腺 素 可 降 
子宫 颈 口 黏液 的 黏度 ,并 引起 子宫 的 着 蠕动 ,这些 都 
进 精子 在 女性 生殖 管道 中 的 运动 。 精 液 旦 碱 性 (B 
7.2 ~ 7.6) 有 利于 中 和 女性 阴道 中 的 酸性 于 
(pH 3.5 ~4) ,保护 精子 并 加 强 其 活动 性 。 因 为 精 
在 酸性 环境 中 (pH6 以 下 ) 行 动 迟 缓 。 

射精 时 射出 的 精液 量 相当 小 ,只 有 2 ~ 6 miL， 
毫升 含 精子 5 000 万 至 1 亿 个 。 


16.2.2 女性 的 生殖 系统 


女性 的 生殖 功能 比 男性 的 生殖 功能 要 复杂 4 
女性 不 但 要 产生 配子 ,她 的 身体 还 必须 准备 养育 
发 育 中 的 胚胎 长 达 9 个 月 。 : 

卵巢 是 女性 的 主要 生 将 器 官 。 如 同 睾 丸 一 样 放 是 
策 也 有 双重 任务 ,除了 产生 雌性 配子 即 卵子 (。 
egg) 外 ,还 产生 难 激素 和 孕 激 素 。 附 属 管道 ( 输 
子宫 和 阴道 ) 除 转运 生殖 细胞 外 ,还 要 为 发 育 中 的 
服务 (图 16.6 , 彩 图 女性 生殖 系统 ) 。 卵 梨 和 女性 
系统 的 绝 大 部 分 位 于 盆腔 中 , 称 为 内 生殖 器 。 

1. 卵 梨 

在 子宫 的 两 侧 各 有 一 个 卵 梨 ( 图 16.7)。 如 
丸 一 样 ,卵巢 外 面 也 由 一 层 纤维 性 白 膜 包 围 。 界 
分 为 皮质 和 艇 质 两 部 分 。 在 皮质 中 有 许多 小 的 可 
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图 16.6 女性 的 生殖 系统 ( 仿 DeWitt,1989) 


构 , 称 为 卵泡 。 每 个 卵泡 内 有 一 个 未 成 熟 的 卵子 ,被 一 
层 到 几 层 细胞 所 包围 。 
2. 管道 系统 
输卵管 (oviduct) 有 两 条 ,它们 接受 排出 的 卵子 ,还 
提供 受精 的 场所 。 每 根 输卵管 长 约 10 cm, 一 头 与 子 
官 腔 相 通 , 另 一 头 逐 渐 扩 大 ,在 末端 成 为 漏斗 形 , 并 分 
开 成 手指 状 的 突起 ,悬挂 在 卵 偶 上面 , 称 为 伞 部 。 男 性 


的 管道 系统 是 与 率 丸 的 生 精 小 管 相 连 的 ,而 女性 的 输 


卵 管 并 不 直接 与 卵巢 接触 ,成 熟 的 卵子 有 可 能 掉 进 腹 
腔 之 中 。 

子宫 在 骨盆 中 ,位 于 直肠 与 膀胱 之 间 ,是 一 个 中 空 
的 厚 壁 器 官 (图 16.7) 。 它 的 功能 是 接受 、 容 留 和 滋养 
受精 孵 。 在 未 曾 怀孕 的 成 年 女性 ,她 的 子宫 的 形状 与 
大 小 像 一 个 倒置 的 梨 。 生 过 小 孩 的 妇女 的 子 官 则 大 一 
些 。 图 16.7 所 示 , 子 宫 可 分 为 子宫 底 、 子 宫 体 和 子宫 
颈 等 几 部 分 ,经 子宫 颈 的 通道 与 阴道 相通 。 

阴道 (vagina) 是 一 条 薄 壁 的 肌肉 性 管道 ,长 约 8 ~ 
10 cm, 位 于 直肠 和 膀胱 之 间 , 从 子宫 绒 通 到 体外 ( 见 图 
16.7) 。 阴 道 是 月 经 血 流 到 体外 的 通道 ,也 是 胎儿 的 产 
道 。 阴 道 在 性 交 时 接纳 阴茎 ,是 女性 的 交配 器 官 。 

在 阴道 末端 的 阴道 孔 , 有 由 黏膜 构成 的 一 个 不 完 
全 的 分 隔 , 称 为 处 女 膜 (hymen) (图 16.8)。 处 女 膜 上 
血管 丰富 , 当 第 一 次 性 交 时 破裂 , 常 出 血 。 但 处 女 膜 的 





图 16.7 卵 介 ,输卵管 及 子宫 ( 仿 Dewitt,1989) 


韧性 不 同 。 某 些 女性 的 处 女 膜 在 体育 运动 中 ,在 插 人 
月 经 棉 条 时 ,或 骨盆 检查 时 都 可 能 破裂 。 

3. 外 生殖 器 

在 阴道 之 外 的 生殖 结构 称 为 外 生殖 器 (图 16.8) ， 
又 称 外 阴 。 它 们 包括 阴 息 大 阴 层 (labia majora) 、 小 阴 
层 (labia minora) 、 阴 蒂 (clitoris) 以 及 尿道 外 口 \ 阴 道 口 
和 前 庭 大 腺 。 

表 息 是 耻骨 联合 上 面 的 脂肪 丰富 的 圆 形 区 域 , 青 
春 期 后 长 出 阴毛 。 从 阴 息 向 后 ,有 两 条 毛发 覆盖 的 脂 
肪 丰富 的 皮 初 , 称 为 大 阴唇 。 这 是 与 男性 阴 赛 同 源 的 








16.8 女性 外 生殖 器 ( 仿 DeWitt,1989) 


器 官 。 大 阴 导 覆盖 着 小 阴唇 ,两 片 薄 而 柔软 的 无 毛 的 
皮 袜 。 小 阴唇 覆盖 的 区 域 称 为 前 庭 ,包括 尿道 和 阴道 
的 开口 。 在 阴道 口 的 两 出 有 驴 豆 大 的 前 庭 大 腺 。 这 是 
与 男性 尿道 球 腺 同 源 的 器 官 。 

前 庭 的 前 端 是 阴蒂 。 这 是 一 个 小 而 突出 的 结构 。 
它 售 有 勤 起 组 织 , 这 是 与 男性 阴茎 同 源 的 器 官 。 两 片 
”小 阴 层 的 皮 裙 会 合成 为 葵 在 阴蒂 上 的 阴蒂 包皮 。 阴 幕 
上 有 让 富 的 神经 末梢 ,对 触 刺 激 很 敏感 。 当 受到 触 刺 
激 时 ,阴蒂 胀 大 .勃起 ,促进 女性 的 性 唤起 。 男 性 的 尿 
道 既 输送 尿 液 又 输送 精液 ,经 过 阴茎 到 体外 。 但 女性 
的 泌尿 管道 和 生殖 管道 是 完全 分 开 的 ,而 且 都 不 经 过 
阴蒂 。 

4. 乳腺 

男女 两 性 都 有 乳腺 (mammary gland ) ,但 通常 只 在 
女性 发 育成 有 功能 的 (图 16.9)。 由 于 乳腺 的 生物 学 
作用 是 产生 乳汁 去 喂养 新 生 的 婴儿 ,它们 的 重要 性 体 
现在 生殖 完成 以 后 。 

从 发 育 上 看 来 ,乳腺 是 由 汗腺 发 展 而 来 的 ,是 皮肤 
的 一 部 分 。 全 部 乳腺 都 包 在 皮肤 覆盖 的 圆 形 乳 房 中 ， 
位 于 网 肌 前 面 。 在 乳房 的 中 心 偏 下 处 有 一 环形 的 含 色 
素 皮肤 ,乳晕 。 在 乳 量 的 中 心 有 突起 的 乳头 。 内 脏 神 
经 系统 控制 乳头 和 乳晕 中 的 平滑 肌 。 当 乳头 受到 触 刺 
激 几 刺激 或 寒冷 时 会 勃起 。 

在 乳腺 内 有 15 ~ 25 个 乳腺 叶 ,围绕 乳头 呈 放 射 状 
排列 。 这 些 乳腺 叶 被 结缔 组 织 和 脂肪 所 填充 和 分 隔 。 
乳腺 叶 中 还 有 更 小 的 单位 ,乳腺 小 时 。 乳腺 小 叶 由 屯 
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图 16.9 乳腺 的 结构 ( 仿 Graaff,1994) 


腺 腺 泡 组 成 。 在 妇女 哺乳 期 间 , 腺 泡 产 生 乃 汗 , 经 输 乳 


管 通过 乳头 上 的 开口 送 到 体外 。 
16.2.3 精子 与 卵 的 形成 都 要 经 过 减 数 
分 裂 


1. 精子 发 生 ( spermatogenesis]】 

生 精 小 管内 壁 上 的 精 原 细 胞 经 过 几 次 分 裂 成 为 初 
级 精 母 细胞 ( primary spermatocyte ) , 核 内 含有 46 条 染 
色 体 (包括 性 染色 体 X、Y) ,是 二 倍 体 。 每 个 初级 精 母 
细胞 再 进行 减 数 分 裂 产 生 2 个 次 级 精 母 细胞 (seconda- 
ry spermatocyte) ,内 含 的 染色 体 数 目 减少 一 半 , 只 有 23 
条 ,是 单 倍 体 。 次 级 精 母 细胞 再 分 裂 一 次 ,产生 精子 细 
胞 。 精 子 在 发 生 过 程 中 一 直 处 在 生 精 小 管 壁 上 的 足 细 要 
胞 的 包围 之 中 ,直到 精子 形成 后 才 脱离 足 细胞 进入 管 ”一 
腔 中 (图 16.10) 。 | 

2. 卵子 发 生 ( oogenesis) 

男性 配子 的 产生 是 从 青春 期 开始 的 ,一 般 持续 终 
生 。 女 性 则 完全 不 同 。 女 性 出 生 时 就 已 决定 她 一 生 能 
释放 的 卵子 的 数量 ,而 释放 卵子 的 时 期 是 从 青春 期 到 


”绝经 期 (50 岁 左 右 )。 


产生 女性 生殖 细胞 的 过 程 称 为 卵子 发 生 。. 在 女性 
的 胚胎 中 ,原始 生殖 细胞 发 育成 为 卵 原 细胞 (oogenia)， 
经 过 有 丝 分 裂 发 育成 为 初级 卵 母 细胞 (primary oo : 
cytes) 。 初 级 卵 母 细胞 被 一 层 扁 乎 的 卵泡 细胞 所 包围 ，. 
形成 原始 卵泡 ,后 来 发 展 成 初级 卵泡 1 初级 卵 母 细 胞 开 


始 减 数 分 裂 ,但 没有 完成 ,在 前 期 1 停 下 来 。 很 多 初级 注 


卵泡 在 出 生前 退化 ,保留 下 来 的 分 布 在 未 成 熟 的 卵巢 的 












(a) 





皮质 部 分 。 出 生 时 , 约 有 70 万 个 初级 孵 母 细胞 处 在 初 
“ 级 孵 泡 中 等 待 完成 减 数 分 裂 ,发 育成 为 有 功能 的 卵 母 细 
， 胞 。 大 约 经 过 10 ~ 14 年 ,女性 青春 期 开始 时 ,每 月 有 少 
， 数 初 级 卵 母 细胞 被 激活 并 开始 生长 ,但 通常 情况 下 只 有 
”一 个 初级 卵 母 细胞 能 够 继续 进行 减 数 分 烈 ,最终 产 生 两 
个 单 倍 体 细胞 (每 个 细胞 售 23 个 染色 体 ) ,不 过 它们 的 


”大 小 差别 很 大 。 较 小 的 细胞 称 为 第 一 极 体 ,几乎 不 含 细 


: 胞 质 ; 较 大 的 细胞 包含 几乎 全 部 初级 卵 母 细胞 的 细胞 
， 质 , 称 为 次 级 卵 母 细胞 (secondary oocyte) 。 
第 一 极 体 通常 完成 减 数 分 裂 ,产生 两 个 更 小 的 极 
， 体 。 人 类 的 次 级 卵 母 细胞 停留 在 减 数 分 了 ,并 从 孵 
” 莫 中 排出 。 如 果 排 出 的 次 级 卵 母 细胞 没有 受精 , 它 就 
会 退化 。 如 果 一 个 精子 钼 进 次 级 孵 母 细胞 就 会 完成 减 
数 分 裂 , 产 生 一 个 大 的 卵子 和 一 个 小 的 第 二 极 体 (图 
16.11) 。 这 样 卵 子 发 生 的 最 终 产物 是 3 个 小 极 体 和 一 
个 大 和 族 子 。 它 们 都 是 单 倍 体 , 只 有 卵子 是 有 功能 的 配 
子 。 这 与 精子 发 生 不 同 ,精子 发 生产 生 4 个 有 活力 的 
精子 。 
卵子 发 生 中 的 不 平均 的 细胞 质 分 裂 保 证 受精 卵 有 
充足 的 营养 物质 ,以 支持 它 进入 子宫 的 7 天 的 行程 。 
极 体 则 退化 而 消亡 。 
女性 的 生殖 时 期 大 约 为 40 年 (从 11 岁 到 50 岁 ) ， 
每 月 只 有 一 次 排卵 ,在 女性 一 生 中 只 有 400 到 500 个 
卵 母 细胞 从 70 万 个 初级 卵 母 细胞 中 排出 。 


Ny; @ ei 2 Ne 
9 2 | Se 
eo ic. 
RU 
9a SS 2 0 


人 -成 寻 维 细胞 


16.2 人 类 的 生殖 “201 





16.2.4 卵巢、 子宫 的 周期 性 变化 


在 卵巢 中 卵泡 的 发 育 、 成 熟 和 排放 呈 月 周期 变化 。 
从 原始 卵泡 到 成 熟 经 过 卵泡 发 育 、 排 卵 和 黄体 形成 等 
阶段 ,可 分 为 卵泡 期 排卵 期 和 黄体 期 ,周而复始 。 一 
个 周期 约 为 28 天 。 

卵巢 周期 开始 时 下 丘脑 释放 促 性 腺 激素 释放 激素 
(GnRH) 的 水 平 升 高 ,刺激 腺 垂体 产生 和 释放 促 卵 泡 
激素 (FSH) 和 黄体 生成 素 (LH) 。 原 始 卵泡 被 激活 , 久 
泡 周围 的 鳞 状 细胞 变 成 立方 体 状 , 卵 母 细胞 长 大 。 这 
时 的 卵泡 称 为 初级 卵泡 。 接 着 卵泡 细胞 增生 ,在 卵 母 
细胞 周围 形成 多 层 上 皮 。 这 些 多 层 卵泡 细胞 称 为 颗粒 
细胞 。 在 卵泡 的 外 周 结缔 组 织 包 围 卵 泡 形成 卵泡 膜 
(图 16.12)。 

FSH 和 LH 刺激 卵泡 生长 和 成 熟 。 在 它们 的 共同 
影响 下 卵泡 开始 分 刻 雌 激素 。 

这 时 卵泡 的 颗粒 细胞 分 沁 一 种 富 含 糖 蛋白 的 物质 
包围 在 初级 卵 母 细胞 外 形成 一 层 透明 的 厚 膜 , 称 为 透 
明 带 。 在 颗粒 细胞 之 间 出 现 空隙 ,空隙 中 充满 颗粒 细 
胞 所 分 泌 的 卵泡 液 ,内 含 雌 激素 。 随 着 颗粒 细胞 的 增 
生 和 卵泡 液 的 增多 ,卵泡 中 的 空隙 增 大 ,成 为 卵泡 腔 。 
初级 卵 母 细胞 位 于 卵泡 腔 内 的 一 侧 。 卵 泡 完全 成 熟 时 
直径 可 达 2. 5 em , 变 成 囊 状 卵泡 ,突出 于 卵巢 表面 。 
这 大 约 发 生 在 原始 卵泡 开始 生长 后 的 10 天 左右 。 
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图 16. 11 


卵子 发 生 ( 引 自 许 世 彤 ,1995 ) 


血液 中 的 叭 激素 在 浓度 不 高 时 对 下 丘脑 - 腺 垂体 
轴 起 抑制 作用 。 高 水 平 的 肉 激 素 产 生 相 反 的 效果 。 一 
且 血 液 中 内 激 素 的 浓度 达到 一 个 临界 值 就 会 对 下 丘脑 
和 腺 垂体 产生 正 反馈 作用 ,引发 一 连 串 的 事件 。 首 先 ， 
腺 垂体 爆发 式 地 释放 积累 的 LH, 同 时 也 释放 FSH。 
LH 的 突然 大 量 出 现 刺激 成 熟 卵泡 中 的 初级 卵 母 细胞 
重新 恢复 停顿 了 的 减 数 分 裂 ,完成 减 数 分 裂 I, 分 出 第 
一 极 体 ,成 为 次 级 卵 母 细胞 。LH 还 引发 突出 的 卵泡 璧 
琶 漠 ,排出 次 级 卵 母 细 胞 ,这 大 约 在 原始 卵泡 开始 生长 
后 的 第 14 天 。 排 卵 后 不 久 肉 激素 浓度 开始 下 降 。 

一 般 情况 下 ,卵巢 上 只 有 一 个 卵泡 成 熟 .排卵 。 但 
也 有 1% ~2% 的 特殊 情况 ,同时 有 一 个 以 上 卵泡 成 
熟 ,排出 不 止 一 个 卵 母 细胞 ,可 能 形成 多 胎 。 由 于 不 同 
的 卵 母 细胞 接受 不 同 的 精子 , 便 成 为 双 卵 性 双 胎 ,甚至 
多 旷 性 多 胎 。 单 狐 性 双 胎 是 由 一 个 卵 母 细 胞 与 一 个 精 
子 结合 ,在 早期 发 育 中 受精 卵 分 离 成 两 个 子 细胞 之 后 
各 自发 育 而 成 的 。 


激素 和 少量 的 肉 激 素 。 当 血液 中 孕 激素 和 雌 激 素 













图 16.12 卵 梨 ( 仿 Tribe,1979) 


排卵 和 排放 卵泡 液 之 后 ,破裂 的 卵泡 壁 内 陷 ,内 
膜 血管 出 血 ,卵泡 变 成 血 体 。 在 大 量 的 LH 的 作 月 
卵泡 残留 的 颗粒 细胞 变 大 ,细胞 质 内 出 现 黄色 颗 必 
内 膜 细胞 一 起 变 成 了 一 个 新 的 完全 不 同 的 内 分 
腺 一 一 黄体 (corpus luteum) 。 黄 体 一 旦 形成 就 分 汉 


升 高 时 , 便 对 腺 垂体 释放 LH 和 FSH 产生 强 有 力 
制作 用 。 由 于 促 性 腺 激素 水 平 下 降 ,在 黄体 期 不 
现 新 的 卵泡 发 育 。 

如 果 排 出 的 卵 母 细 胞 没有 受精 , 随 着 血液 中 
浓度 进一步 缓慢 地 降低 ,LH 对 黄体 的 刺激 也 便 
在 排卵 后 的 第 10 天 黄体 开始 退化 、 变 性 ,颗粒 细 : 
结缔 组 织 所 代替 ,并 变 为 白色 ,黄体 变 成 白 体 。 随 
体 的 退化 ,血液 中 肉 激素 和 孕 激 素 的 浓度 急剧 “ 
它们 对 FSH 和 LH 的 抑制 作用 终止 ,一 个 新 的 欠 
期 又 重新 开始 (图 16.13 ) 。 : 

如 果 排 出 的 卵 母 细胞 受精 ,受精 卵 种 植 在 子 呈 
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图 16.13 卵巢 周期 与 子宫 周期 ( 仿 MeNanght) 


膜 上 ,胎盘 产生 LH 样 激素 一 一 人 绒毛 膜 促 性 腺 激素 
(human chorionic gonadotropin, HCG) 。 人 绒毛 膜 促 性 
腺 激素 促使 黄体 继续 长 大 ,一 直 维 持 到 妊娠 后 5 ~6 个 
月 。 

此 时 胎盘 已 经 充分 发 育 起 来 ,接替 黄体 生产 激素 
的 作用 , 黄体 才 开 始 退化 。 

随 着 血液 中 雌 激 素 和 孕 激 素 浓度 的 变化 ,子宫 内 
膜 也 相应 改变 。 子 宫 内 膜 的 变化 可 以 分 为 3 个 时 期 : 
月 经 期 (menstral phase)、 增生 期 (proliferative phase ) 和 
分 刻 期 (seceretory phase) 。 

月 经 期 是 在 分 泌 期 之 后 。 当 血液 中 肉 激 素 , 孕 激 
素 浓 度 降 低 时 ,子宫 内 膜 脱 落 ,与 血液 混在 一 起 从 阴道 
流出 ,为 期 3 ~5 天 ,平均 失血 50 ~ 150 mL, 这 便 是 月 
经 (menstruation ) 。 | 

在 增生 期 中 ,在 血液 中 雌 激 素 的 作用 下 ,基底 层 增 
生 , 重 建 子 宫 内 膜 。 子 宫 内 膜 增 厚 ,管状 腺 形成 ,螺旋 
动脉 增多 。 增 生 期 的 最 后 发 生 排卵 。 子 宫颈 黏液 在 正 
常情 况 下 是 笑称 的 。 当 上 肉 激 素 水 平 升 高 时 , 茜 液 变 得 


稀薄 透明 ,便于 精子 进入 子宫 。 

排卵 后 便 进 和 分泌 期 ,这 时 黄体 生成 ,黄体 产生 孚 
激素 。 血 液 中 孕 激素 浓度 升 高 ,在 雌 激 素 作 用 的 基础 
上 促使 子宫 内 膜 进一步 增生 , 腺 体 长 大 并 开始 向 子宫 
腔 内 分 小 糖 原 ,为 受精 孵 提供 营养 直到 受精 卵 种 植 到 
血管 丰富 的 内 膜 中 。 孕 激素 浓度 升 高 使 子宫 顷 籍 液 重 
新 变 夭 稠 ,将 子宫 颈 “ 封 锁 ”, 使 精子 不 得 人 内 。 

孕 激素 与 肉 激 素 一 起 建立 和 调节 子宫 周期 ,刺激 
子宫 栋 蒜 液 的 变化 。 它 的 主要 作用 表现 在 妊娠 时 , 它 
抑制 子宫 的 运动 ,并 使 乳房 准备 哺乳 。 在 妊娠 时 大 部 
分 孚 激素 和 此 激素 来 源 于 胎盘 而 不 是 卵 策 。 


16.2.5 性 传播 疾病 


性 传播 疾病 (sexually transmitted diseases ，STDs ) 
是 指 主要 通过 性 接触 而 传染 的 疾病 。 这 些 疾病 可 由 细 
菌 、 病 毒 或 寄生 虫 引 起 。 

引起 这 些 疾 病 的 病原 体 一 般 是 通过 阴道 .尿道 . 肛 
门 和 口腔 的 温暖 而 潮湿 的 黏膜 表面 进入 人 体 的 ( 阴 乔 





16_ 生 殖 与 胚胎 发 育 
和 疗 疮 除外 ) 。 这 类 病原 体 也 只 能 生活 在 这 样 温暖 潮 
湿 的 环境 中 ,到 了 体外 绝 大 多 数 就 会 很 快 死亡 。 

近年 来 ,很 多 国家 性 传播 疾病 的 发 病 率 都 在 上 升 ， 
我 国 也 不 例外 。 因 此 ,预防 性 传播 疾病 就 显得 十 分 重 
要 。 

1. 淋病 

淋病 (gonorrhea) 是 由 淋 球菌 引起 的 。 淋 球菌 呈 肾 
形 ,是 一 种 成 对 排列 的 双 球 菌 ( 图 16. 14)。 它 能 在 温 
暖 潮湿 的 生殖 和 泌尿 管道 中 生长 繁殖 。 绝 大 多 数 淋 病 
是 通过 性 接触 传染 的 。 男 性 感染 淋病 后 常 有 乳白 色 黏 
稠 的 分 泌 物 从 阴茎 口 排 出 ,而 且 排 尿 时 有 疼痛 感 或 伐 
灼 感 ,但 有 些 男性 没有 症状 。 女 性 患者 大 多 数 没有 症 
状 , 但 80% 的 患者 是 由 于 症状 轻微 或 将 症状 与 其 他 问 
“ 题 混 淆 而 没有 引起 注意 。 女 性 的 症状 一 般 出 现在 接触 
感染 者 后 2 天 到 3 周 内 。 子 宫颈 是 最 常 感染 的 部 位 ， 
表现 为 子宫 颈 分 泌 物 增加 。 尿 道 感染 则 出 现 排尿 疼痛 


和 烧灼 感 。 如 果 感 染 莹 延 到 子宫 和 输卵管 可 出 现下 腹 


疼痛 、 呕 吐 、 发 热 \ 月 经 不 调 。 淋 病 可 用 抗生素 治疗 。 





图 16.14 淋 球 菌 


2. 梅毒 

梅毒 (syphilis) 是 由 螺旋 形 的 梅毒 螺旋 体 ( 图 
16. 15 ) 引 起 的 。 梅 毒 一 般 是 通过 性 接触 而 感染 的 , 串 
梅毒 的 孕妇 也 可 将 此 病 传 给 胎儿 。 梅 毒 患者 通过 带 有 
梅毒 螺旋 体 的 溃疡 或 斑 疹 将 梅毒 螺旋 体 传 给 他 人 。 梅 
毒 螺旋 体 可 以 穿 过 生殖 器 ` 口 腔 、 上 虹 门 的 黏膜 或 身体 其 
他 部 位 的 皮肤 破损 而 进入 人 体内 。 

梅毒 螺旋 体 一 旦 进入 体内 可 能 经 历 4 个 阶段 : 

(1) 一 期 梅毒 ”在 螺旋 体 进入 人 体 的 9~90 天 
内 ,身体 出 现 无 痛 的 结 节 , 称 为 硬 下 竣 , 类 似 丘 疹 、 小 瘤 
或 溃疡 。 发 生 在 阴茎 和 阴 襄 上 的 硬 下 痛 容 易 发 现 , 发 
生 在 阴道 子 官 颈 上 的 就 不 容易 发 现 。 一 般 在 1 周到 
5 周 以 后 ,由 于 身体 产生 免疫 反应 ,这 种 硬 下 将 可 以 自 














图 16.15 梅毒 螺旋 体 


愈 ,但 少数 未 被 消灭 的 螺旋 体 进入 血液 循环 , 遍 习 
全 身 。 

(2) 二 期 梅毒 几 周 后 全 身 皮肤 上 出 现 红 疹 必 
有 口腔 决 、 关 节 肿 痛 、 轻 度 发 热 及 头痛 等 症状 。 此 时 : 
体 产生 大 量 抗体 ,逐渐 将 螺旋 体 消 灭 ,但 仍 有 少数 螺 和 
体 待机 而 动 ,引起 二 期 梅毒 复发 。 

(3) 隐伏 期 ”这 段 时 期 没有 外 在 症状 ,但 螺 
侵犯 内 部 器 官 ,包括 心脏 和 脑 。 

(4) 晚期 梅毒 ”在 这 段 时 期 ,隐伏 期 造成 
后 果 出 现 。 由 于 螺旋 体 侵 害 的 器 官 不 同 , 患 者 可 月 
现 严重 的 心脏 病 失 明 、 踊 行 或 精神 障碍 等 。 这 个 
的 梅毒 不 会 传染 。 

注射 青霉素 可 以 治疗 梅毒 。 梅毒 前 三 期 都 可 上 
底 治 好 ,不 留任 何 永 久 性 损害 。 晚 期 梅毒 经 过 治 
可 以 防止 进一步 的 破坏 。 

3. 生殖 器 疱疹 3 

生殖 器 疱疹 ( herpes genitalis ) 是 由 疱疹 病 毒 # 
的 。 病 毒 经 生殖 器 的 黏膜 进入 人 体 , 沿 着 神经 来 ; 
动 到 养 通 ,长 期 生存 在 细胞 里 面 。 在 某 些 国家 
疱疹 也 是 最 常见 的 性 传播 疾病 之 一 。 

感染 疱疹 病毒 后 的 早期 症状 是 女性 外 生殖 
性 阴茎 上 出 现 疼痛 感 ,发 痒 ,或 敏感 。 随 后 出 现 
一 个 或 多 个 红色 小 疱 , 一 两 天 后 变 成 水 瘤 。 开 

生殖 器 疱疹 通过 性 接触 而 传染 给 他 人 ,但 ^ 
疱 存 在 时 才 传染 。 

目前 生殖 器 疱疹 还 不 能 治愈 。 疱 疹 病 毒 x 
有 致命 的 危险 ,如 果 孕 妇 在 分 娩 时 有 生殖 器 疱 
应 做 剖腹 产 ,以 免 感染 。 

4. 艾滋 病 

艾 汶 病 是 英文 AIDS 的 译名 。AIDS 是 获得 

























陷 综 合 征 (acquired immune deficiency syndrome ) 一 
局 的 英文 缩写 。 这 是 一 种 新 发 现 的 性 传播 疾病 ,1981 
故 才 确诊 。 它 是 由 人 类 免疫 缺陷 病毒 (human immuno- 
deficiency vims,，HIV) 所 引起 的 (图 28. 12)。 
:艾滋病 是 一 种 削弱 人 体 免 疫 系 统 功 能 的 疾病 。 免 
疫 系统 受到 削弱 就 削弱 了 身体 保卫 自身 免 受 许多 致命 
的 感染 和 恶性 疾病 侵袭 的 能 力 ,造成 严重 后 果 。 艾 汶 
病 至 今 无 法 治愈 。 

艾滋 病 的 传播 途径 有 3 种 : 

(1) 性 接触 ”HIV 可 通过 性 交 在 男女 之 间 、 同 性 
恋 者 之 间 传 播 。 

(2) 血液 传播 ”HIV 通过 输血 、 血 液 制品 或 共用 





。: (3) 母 婴 传播 ”感染 了 HIV 的 妇女 通过 妊娠 、 分 
时 族 或 哺乳 将 病毒 传 给 婴儿 。 
HIV 病毒 不 会 通过 一 般 的 身体 接触 或 空气 途径 
(如 打 喷 吓 、 咳 嗽 ) 而 传播 。HIV 不 能 经 昆虫 传播 ,也 
不 会 通过 食物 握手 或 马桶 座 而 传播 。 
”感染 HIV 以 后 ,一 般 要 经 过 很 长 的 潜伏 期 (8 ~ 10 
， 年 ) 才 发 病 。 
HIV 是 一 种 反 转 录 病 毒 。 它 侵入 人 体 后 能 识别 并 
， 结合 辅助 了 淋巴 细胞 表面 的 受 体 ,进入 细胞 。 HIV 的 
| 遗传 物质 是 RNA ,在 辅助 了 淋巴 细胞 中 由 于 反 转 录 区 
， 的 用 形成 互补 的 DNA( 前 病毒 ), 并 整合 到 铺 助 了 浊 
” 巴 细胞 的 DNA 中 。 经 过 长 时 间 的 潜伏 后 ,辅助 了 淋巴 
:细胞 被 激活 ,前 病毒 复制 出 新 的 HIV ,并 破坏 辅助 了 淋 
” 乌 细胞 。 新 的 HIV 又 侵入 其 他 的 辅助 了 淋巴 细胞 , 产 
” 生 新 病毒 并 破坏 细胞 ,如 此 循环 往复 ,从 而 导致 大 量 的 
辅助 了 淋巴 细胞 被 破坏 。 由 于 辅助 了 淋巴 细胞 在 免疫 
系统 中 起 着 重要 的 调节 作用 , 它 促进 细胞 毒性 了 淋巴 
细胞 、B 淋巴 细胞 的 增殖 与 分 化 ,因此 大 量 的 辅助 了 淋 
巴 细胞 被 HIV 破坏 便 会 严重 削弱 免疫 功能 。HIV 还 
可 以 感染 体内 其 他 类 型 的 细胞 ,如 脑 细胞 \ 巨 噬 细 胞 。 
由 于 HIV 的 破坏 作用 ,艾滋 病 患 者 的 免疫 功能 严 
重 衰退 , 便 会 导致 一 些 平时 对 免疫 功能 正常 的 人 无 害 
的 感染 。 其 中 许多 感染 在 平时 可 用 抗生素 治愈 ,但 是 
.艾滋 患者 却 无 法 控制 ,以 致 产生 致命 的 后 果 。 最 常见 
的 感染 有 卡 氏 肺 孢子 虫 肺炎 、 隐 球菌 脑膜 炎 、 脑 部 弓形 
体 病 以 及 巨细 胞 病毒 病 等 。 艾 滋 病 患者 往往 很 消瘦 ， 
也 可 能 出 现 痴呆 。 从 症状 出 现 起 ,艾滋病 患者 的 预期 
寿命 只 有 1 ~3 年 。 
全 球 自 1981 年 首次 发 现 艾滋 病人 以 来 已 有 2 000 


16.2 人 类 的 生殖 “205， 


万 人 死 于 该 病 。 目 前 有 HIV 感染 者 4 000 万 人 。 我 国 
自 1985 年 发 现 首 例 艾滋 病人 以 来 ,到 2007 年 底 ,现存 
HIV 感染 者 和 艾滋 病 患 者 约 70 万 ,其 中 父 滋 病 患 者 约 
8.5 万 ,疫情 涉及 全 国 31 省 市 。 这 是 一 个 严峻 的 形 
势 , 必 须 引 起 高 度 重 视 , 采 取 有 力 措施 预防 和 控制 艾滋 
病 。 针 对 艾滋 病 感染 的 3 个 途径 ,预防 艾滋 病 感 染 应 
注意 : 洁 身 自 爱 ,避免 不 正当 的 性 关系 ;使 用 避孕 套 ; 输 
血 要 严格 检查 ;远离 毒品 ;对 已 感染 HIV 的 孕妇 用 药 
物 控制 ,实施 剖腹 产 ,用 奶粉 咀 养 。 


16.2.6 生育 控制 


由 于 对 受精 过 程 ( 从 卵子 、 精 子 发 生 到 排出 ,从 受 
精 卵 的 形成 到 种 植 在 子宫 内 膜 上 ) 的 种 种 机 制 有 了 比 
较 深 入 的 了 解 ,人 们 才 有 可 能 提出 多 种 有 效 的 生育 控 
制 (birth control ) 技术 。 

怀孕 需要 一 个 健康 的 精子 与 一 个 健康 的 卵子 相 结 

。 人 性交 时 精子 由 男 ee 

少数 精子 通过 子宫 绒 口 ,2 时 2 进入 输卵管 ,一 般 在 输 
卵 管 的 上 1/3 处 遇 到 卵子 ， 和 与 之 结合 , 即 为 受 
精 。 受 精 卵 向 子宫 移动 ,6 ~8 天 到 达 子 宫 , 种 植 在 子 
宫 内 膜 上 ,发 育成 长 。 在 这 一 过 程 中 凡是 能 干扰 精 子 、 
卵子 的 生成 与 发 育 , 或 阻 断 精子 与 卵子 的 结合 ,或 于 扰 
受精 卵 的 种 植 的 方法 都 有 可 能 成 为 控制 生育 的 技术 。 

1. 干扰 卵子 生成 的 口服 避孕 药 

口服 避孕 药 ( oral contraceptive ) 含有 少量 的 雌 激 


- 素 和 孕 激 素 (黄体 酮 ) ,每 天 服用 一 片 ,但 在 28 天 的 月 


经 周期 的 最 后 5 天 停 服 。 它 可 以 提高 血液 中 内 激素 水 
平 , 足 以 抑制 腺 垂体 释放 FSH。 卵 集中 的 卵泡 停止 生 
长 发 育 , 停 止 排 卵 。 其 中 的 孕 激 素 使 子宫 颈 黏 液 的 黏 
竺 度 增加 ,障碍 精子 进 和 子宫。 口服 避孕 药 使 子宫 内 
膜 轻 度 增生 , 当 停止 服用 时 子宫 内 膜 也 会 脱落 ,不 过 月 
经 血 量 大 为 减少 。 在 服用 期 间 卵 巢 处 于 相对 静止 状 
态 ,不 产生 成 熟 的 卵细胞 ,这 与 怀孕 后 排卵 受到 抑制 的 
原理 相同 。 

2. 干扰 受精 卵 的 种 植 的 宫 内 节育 器 

宫 内 节育 器 (又 称 富 内 避孕 器 ) (intrauterine de- 
vice, IUD ) 是 一 种 很 小 的 适 于 安置 在 子宫 腔 内 的 避孕 
器 具 , 由 塑料 或 不 锈 钢 制 成 ,有 了 形 的 、V 形 的 ,还 带 有 
2 根 尾 丝 。 宫 内 节育 器 的 原理 还 不 清楚 。 一 种 假说 认 
为 宫 内 节育 器 促进 子宫 收缩 ,使 胚胎 很 难 种 植 在 子宫 
内 膜 上 ; 另 一 种 假说 则 认为 官 内 节育 器 引起 子宫 腔 内 
膜 轻 度 局 部 感染 ,造成 不 适合 胚胎 生长 发 育 的 环境 , 终 





止 种 植 ,受精 卵 被 排出 。 
3. 阻 断 精 子 与 卵子 的 结合 的 屏障 法 
屏障 法 (barrier method) 包 括 阴道 隔膜 宫颈 帽 、 阴 
道 套 、 阴 茎 套 和 避孕 海绵 ,其 原理 都 是 阻止 精子 进入 子 


官 


Fo 


4. 绝育 

绝育 (sterilization ) 是 用 外 科 手 术 结 扎 输 精 管 ( 男 
性 ) 或 输卵管 (女性 ) ,阻止 精子 或 卵子 的 输出 以 达到 
避孕 的 目的 。 结 扎 输 精 管 的 手术 比较 简单 ,可 以 在 局 
部 麻醉 下 在 门诊 手术 室 进行 。 输 卵 管 结扎 需要 住院 进 
行 。 这 种 手术 只 是 切断 精子 和 卵子 的 运行 通道 ,精子 
和 卵子 的 发 生 照 常 进行 ,只 是 不 能 输出 ,在 体内 被 吸 


收 ;对 性 激素 的 分 泌 (包括 女性 的 月 经 周期 ), 男 女 的 ， 


第 二 性 征 和 性 生活 都 没有 影响 ;也 不 影响 男性 的 射精 ， 
因为 精液 中 99% 的 体积 是 来 自 附 属 管道 的 分 泌 物 , 精 
子 只 占 1% 。 一 般 情 况 下 结扎 或 切断 输精管 (输卵管 ) 
后 是 不 易 复 原 的 。 因 此 ,这 种 方法 只 适用 于 不 想 再 生 
育 的 人 。 

5. 人 工 流产 | 

人 工 流产 (abortion ) 是 在 避孕 失败 后 不 得 已 而 采 


取 的 人 工 终止 妊娠 的 措施 , 决 不 可 以 当 作 避 孕 措施 来 
运用 。 在 妊娠 的 前 3 个 月 可 由 医生 用 真空 吸引 器 从 子 
宫 内 吸出 胚胎 ,通常 不 用 麻醉 。 妊 娠 中 期 虽 也 可 进行 
人 工 流产 ,但 手术 更 复杂 ,危险 性 更 大 ,应 尽 可 能 避免 。 





16.3.1 受精 


成 年 人 体 的 细胞 数 以 万 亿 计 。 追 根 湖 源 ,这 么 多 
的 细胞 都 是 来 自 一 个 细胞 , 即 受 精 卵 。 精 子 和 卵子 的 
结合 启动 了 一 系列 的 错综复杂 的 惊人 的 变化 过 程 ,这 
就 是 一 个 人 的 诞生 及 其 一 生 的 生命 活动 。 

女性 输卵管 未 端 和 卵 梨 很 接近 ,排卵 时 由 于 输 卵 
管 末 手 指 状 的 输卵管 伞 在 卵 梨 上 来 回 地 运动 ,将 卵子 
扫 进 了 输卵管 。 此 后 ,卵子 依靠 输卵管 上 皮 细 胞 纤毛 
的 摆动 和 平滑 肌 的 收缩 在 输卵管 内 向 子宫 方向 运行。 

性 交 时 精子 由 男性 的 阴茎 射 人 女性 的 阴道 底部 ， 
其 数量 很 大 ,至 少 有 1 亿 个 。 精 子 本 身 有 运动 能 力 , 子 
宫 和 输卵管 平滑 肌 的 收缩 与 纤毛 的 摆动 增加 了 精子 运 
行 的 速度 。 大 约 只 有 1% 的 精子 , 即 100 万 左右 的 精 
子 能 经 子宫 颈 口 游人 子 官 ;而 其 中 又 只 有 几 千 个 精子 


能 到 达 子宫 与 输卵管 的 接口 处 ,最 后 只 有 几 百 个 精子 
能 经 过 输卵管 来 到 输卵管 的 上 三 分 之 一 处 遇 到 卵子 。 “ 

男性 射精 时 排出 的 成 熟 的 精子 必须 在 女性 的 生殖 … 
管道 (子宫 和 输卵管 ) 中 经 历 一 段 时 间 才 能 获得 受精 。 
能 力 ,这 个 过 程 称 为 获 能 。 获 能 后 的 精子 才能 使 卵子 、 
受精 (fertilization ) 。 

16. 16 显示 成 熟 的 精子 结构 。 这 又 是 一 个 形 ; 
与 功能 适应 的 例子 。 流 线 型 的 精子 适 于 在 女性 的 8 
道 子宫 和 输卵管 的 液体 中 游泳 。 长 长 的 尾部 是 精 
的 推进 器 。 精 子 的 头 部 有 一 个 单 倍 体 的 核 , 在 核 的 
端 有 顶 体 (acrosome) , 它 正 好 在 精子 前 端的 膜 内 。 
体内 含有 酶 ,可 以 帮助 精子 进入 孵 内 。 精 子 的 中 部 
长 螺旋 形 的 线粒体 。 精 子 从 精液 中 吸取 含 高 能 量 的 
养 素 ,由 线粒体 为 精子 尾部 的 运动 提供 ATP。 精 子 到 
达 卵 子 附近 时 已 经 消耗 了 大 量 的 能 量 , 只 有 那个 还 
有 足够 能 量 的 精子 才能 成 功 地 穿 人 卵子 ,将 它 的 核 六 
人 卵子 的 细胞 质 中 。 






















16.16 成 熟 的 精子 的 结构 ( 仿 Campbell 等 ,2002) 


精子 与 卵子 融合 成 为 一 个 二 倍 体 的 受精 久 
gote) 是 一 个 十 分 复杂 的 过 程 。 


16.3.2 动物 胚胎 发 育 的 一 般 模 式 


高 等 动物 受精 卵 的 早期 发 育 一 般 都 要 经 过 又 
(morula) 、 宫 胚 (blasiuja) 、 原 肠 胚 (gastyula) 、 神 纤 
(nurula) 和 中 胚层 发 生 等 阶段 (图 16.17) 。 

受精 卵 的 分 裂 称 为 卵 裂 (cleavage) , 卵 裂 产生 
胞 称 为 分 裂 球 。 卵 裂 在 开始 时 是 同步 的 , 即 一 个 
卵 分 裂 为 2 个 分 裂 球 , 再 分 型 为 4 个 分 裂 球 ,4 个 
8 个 ,等 等 。 分裂 的 结果 形成 一 个 多 细胞 的 实 
体 , 形 如 桑 莫 , 称 为 桑 黄 胚 。 这 时 它 的 大 小 基本 上 
精 卵 一 样 ,可 见 早期 的 卵 裂 并 不 伴随 细胞 的 生长 
着 细胞 继续 分 裂 , 细 胞 数目 增多 ,细胞 排列 到 表面 








16.3 人 类 胚胎 的 发 育 


图 16.17 文昌 鱼 的 卵 裂 . 桑 莫 胚 和 原 肠 胚 ( 引 自 陈 阅 增 ,1997) 


”一 单 层 ,中 央 成 为 一 充满 液体 的 腔 。 这 个 球形 幼 胚 称 
“为 襄 胚 。 圳 胚 的 大 小 仍 和 受精 卵 相似 ,但 细胞 数目 已 
”增加 到 上 千 个 。 喜 胚 形 成 后 ,细胞 继续 分 裂 , 事 胚 的 一 
端 内 陷 , 细 胞 层 逐 渐 袜 人 历 胚 腔 , 襄 胚 腔 逐 渐 缩 小 或 消 


失 。 宰 人 的 细胞 层 形成 了 一 个 新 腔 , 原 肠 腔 , 即 未 来 将 


发 育成 为 消化 管道 的 原 肠 。 到 此 时 ,只 有 一 层 细胞 的 
训 胚 发 育成 为 有 两 层 细胞 的 原 肠 胚 。 原 肠 的 出 现 使 动 
物 的 胚胎 出 现 了 外 胚层 和 内 胚层 的 分 化 , 胚 表面 的 细 

胞 层 为 外 胚层 (ectoderm ) , 裙 入 的 细胞 层 为 内 胚层 
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(endoderm) 。 高 等 动物 的 胚胎 有 3 个 胚层 , 即 在 内 、 外 
两 个 胚层 之 间 还 有 第 三 个 胚层 , 即 中 胚层 ( meso- 
derm) 。 中 胚层 发 生 的 方式 随 不 同 的 动物 而 不 同 。 在 
文昌 鱼 ( 图 16. 18 ) , 原 肠 胚 裤 入 的 细胞 位 于 腹面 和 两 
侧 的 部 分 是 内 胚层 ,位 于 背面 的 部 分 将 来 发 育成 养 索 
和 中 胚层 ,是 峭 索 中 胚层 (notomesoderm ) 。 进 一 步 , 外 
胚层 特定 部 位 的 细胞 内 陷 形成 神经 管 ,将 来 发 育成 为 
神经 系统 ,这 便 是 神经 胚 。 以 后 胚胎 进入 器 官 、 系 统 发 
生 阶 段 ,直到 幼体 发 育 完 







图 16.18 文昌 鱼 的 中 胚层 和 神经 管 及 体腔 的 发 生 ( 引 自 陈 阅 增 ,1997) 





和 16. 千 殖 与 胚胎 发 育 





图 16.19 从 排卵 到 胚 泡 植 人 ( 仿 Postlethwait,1992) 


上 述 的 胚胎 发 育 的 一 般 模式 只 是 一 种 大 致 的 概 
括 , 实 际 上 不 同 的 动物 之 间 会 有 很 大 的 差别 。 


16.3.3 人 类 胚胎 发 育 的 胚 孵 期 


人 体 的 发 生 从 受精 开始 到 胎儿 出 生 , 在 子宫 内 经 
过 266 天 ,可 分 为 3 个 时 期 : 胚 卵 期 (blastocyst stage ) ， 
胚胎 期 (emhbryonic stage) 和 胎儿 期 (fetal stage) 。 

从 受精 至 第 1 周末 胚胎 开始 着 床 为 胚 卵 期 。 

受精 卵 在 从 输卵管 向 子宫 腔 移 动 的 同时 ,不 断 地 
进行 分 裂 。 首 先 受 精 卵 一 分 为 二 ,2 个 再 分 为 4 个 ,4 
个 分 为 8 个 ,到 第 4 天 已 形成 一 个 由 16 个 细胞 组 成 的 
实心 细胞 团 , 形 如 业 巷 , 称 桑 贰 胚 。 接 着 桑 莫 胚 中 出 现 
一 个 腔 , 形 成 一 个 训 泡 状 的 结构 , 称 为 目 泡 ,在 第 5 天 
进入 子宫 腔 。 | 

胚 泡 的 周围 是 一 单 层 细胞 , 称 为 汶 养 层 。 

大 约 在 第 6 天 ,滋养 层 可 分 泌 蛋 白 消化 酶 ,与 子宫 
内 膜 接触 处 的 滋养 层 细胞 迅速 分 化 出 另 一 层 细胞 , 它 
们 的 细胞 膜 消失 ,形成 一 团 含 多 个 细胞 核 的 细胞 质 , 称 


天 完成 。 如 子宫 腔 内 有 异物 干扰 (如 宫 内 节育 ? 


外 ,如 输卵管 及 腹腔 等 处 ,为 子宫 外 孕 。 






孕 激 素 










为 合 胞 体 滋养 层 。 合 胞 体 滋养 层 侵 人 子宫 内 膜 
它 所 接触 的 子宫 细胞 ,使 子宫 内 膜 溶解 成 一 缺口 
由 此 逐渐 埋 人 子宫 内 膜 。 子 宫 上 皮 细 胞 增生 将 ， 
复 。 这 一 过 程 称 为 着 床 或 植 人 (implantation 
16.19) 。 着 床 过 程 自 受精 后 第 6 -7 天 开始 ,第 1 


阻碍 着 床 。 
胚 泡 植 和 部 位 通常 在 子宫 内 。 若 发 生 在 : 


到 第 7 天 胚 泡 已 有 100 多 个 细胞 ,但 这 时 
个 细胞 的 体积 并 不 比 刚 受精 时 的 体积 大 。 这 是 6 
来 的 次 级 印 母 细胞 含有 大 量 的 细胞 质 足够 分 玫 
多 个 普通 大 小 的 细胞 。 


16.3.4 “人 类 胚胎 发 育 的 胚胎 期 


从 第 2 周至 第 8 周末 为 胚胎 期 ,胚胎 其 
器 官 的 原 基 , 已 初 具 人 形 。 
胚 泡 植 人 子宫 壁 后 , 合 胞 体 滋养 层 继续 保 





。 层 ,再 发 展 成 为 胚胎 (图 16.20) 。 


图 16.20 第 8 天 的 胚胎 ( 仿 DeWwit,1989) 


第 2 周 开始 形成 绒毛 膜 (图 16.21) 。 





图 16.21 第 13 天 和 第 3 周 的 胚胎 ( 仿 DeWitt,1989 ) 


第 3 周 出 现 绒毛 膜 和 突出 的 绒毛 ,此 后 ,胎盘 逐渐 
形成 。 原 来 2 层 细胞 的 胚 盘 分 化 出 3 个 胚层 :外 胚层 、 
内 有 虾 层 和 中 路 层 。 此 后 3 个 胚层 分 别 逐 步 发 育成 身体 


苞 泡 内 有 一 团 细胞 , 称 为 内 细胞 群 , 以 后 形成 胚 盘 。 在 
医 盘 细胞 中 分 化 出 羊膜 ,出现 羊膜 腔 ; 胚 盘 细 胞 成 为 2 
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的 各 个 部 分 (图 16.21) 。 

外 胚层 将 发 育 出 神经 系统 (包括 脑 , 关 则 、 兰 神经 、 
自主 神经 ,视网膜 、 内 耳 及 肾上腺 髓 质 ) ,表皮 (包括 毛 
发 汗腺、 油脂 腺 、 乳 腺 、 晶体 及 口腔 黏膜 ) 。 

中 胚层 将 发 育 出 肌肉 .骨骼 .血液 真皮、 心脏 血管 
系统 、 泌 屎 生殖 系统 和 结缔 组 织 等 。 

内 有 是 层 将 发 育 出 消化 系统 和 呼吸 系统 的 上 皮 和 有 
关 的 腺 体 ( 如 胰 、 肝 等 ) 以 及 膀胱 上 皮 等 。 

约 在 第 3 周末 ,心脏 出 现 。 

约 在 第 4 周末 , 心 搏 出 现 ,血液 循环 开始 ,从 此 不 
再 停止 ,直到 生命 的 终结 。 神 经 系统 也 开始 发 生 , 脑 泡 
形成 , 眼 杯 、 听 泡 、 鼻 窝 及 上 、 下 肢 的 胚芽 初 现 。 此 时 皮 
胎 坐 高 为 4.5 mm( 图 16.22)。 





(0)5 周 (d)6 周 


图 16.22 胚胎 期 的 发 育 ( 仿 DeWitt,1989) 


第 8 周末 ,各 器 官 都 初 具 雏形 。 头 部 很 大 ,几乎 接 
近 身 般 的 大 小 ;主要 脑 区 都 已 出 现 ,可 记录 到 脑 电 波 ; 
肝 也 很 大 ,开始 产生 血细胞 ;出 现 肢体 , 肘 与 膝 明 显 , 手 
指 、 足 趾 分 开 ; 耳 郭 \、 眼 脸形 成 ,颜面 似 人 形 ;可 见 外 生 
殖 器 但 不 辨 性 别 (图 16.23(a) ) 。 开 始 骨 化 过 程 , 出 现 
小 的 自发 的 肌肉 收缩 。 心 脏 血 管 系统 充分 活动 。 胚 胎 
坐 高 约 30 mm, 重 3 ~4 g。 


240。 16 生殖 与 承 胎 发 计 


在 胚胎 期 ,胎盘 是 怎样 形成 的 呢 ? 

着 床 后 , 胚 泡 的 滋养 层 细胞 增生 很 快 ,发 展 成 绒毛 
膜 ,并 形成 指 状 突起 。 随 后 ,胚胎 的 血管 和 结缔 组 织 长 人 
” 指 状 突 起 ,形成 绒毛 膜 绒毛 (图 16.21)。 胚 胎 发 育 时 , 绒 
毛 膜 绒毛 外 层 的 滋养 层 分 这 有 蛋白酶 ,与 之 接触 的 子宫 内 
膜 被 侵蚀 , 遇 到 血管 时 ,可 使 血管 破裂 出 血 。 因 此 ,胎儿 的 
绒毛 膜 绒毛 是 浸 浴 在 母体 血液 中 的 ,但 胎儿 的 血液 并 不 
直接 与 母体 的 血液 相通 。 这 样 ,母体 的 部 分 子宫 内 膜 和 
子 体 的 绒毛 膜 结合 起 来 ,形成 胎盘 (图 16.23(b) ) 。 

胎盘 (placenta) 的 主要 功能 是 实现 胎儿 与 母体 间 
的 物质 交换 与 分 泌 激 素 。 绒 毛 与 母 血 的 全 部 接触 面积 
可 达 7~14 m*。 此 处 血 流 缓慢 ,对 物质 交换 有 利 。 它 
既 能 吸收 营养 物质 ,又 能 进行 气体 交换 ,还 能 排出 废 
物 ,其 功能 相当 于 小 肠 、. 肺 和 肾 的 作用 。 红 细胞 和 大 分 
子 蛋 白质 一 般 不 能 通过 胎盘 。 胎 盘 还 可 分 刻 瞧 激素 、 
孚 激素 和 人 绒毛 膜 促 性 腺 激素 。 人 绒毛 膜 促 性 腺 激素 
的 作用 与 黄体 生成 素 相 似 ,可 维持 黄体 继续 发 育 。 临 
床上 常 把 对 血 中 或 尿 中 人 绒毛 膜 促 性 腺 激素 的 测定 作 
为 诊断 早期 妊娠 的 指标 。 


16.3.5 人 类 胚胎 发 育 的 胎儿 期 


从 第 9 周至 第 38 周 为 胎儿 期 ,胎儿 逐渐 长 大 ,各 
器 官 系统 发 育成 长 。 

从 第 9 周到 第 12 周 ( 第 3 个 月 ) ,胎儿 的 头 部 仍 占 
优势 , 头 型 变 圆 ,但 躯体 长 高 。 脑 继续 增长 , 眼 瞪 闭合 ， 
眼 内 出 现 视网膜 。 表 皮 和 真皮 明显 ,呈现 出 初始 的 面 
部 特征 。 肝 开始 分 泌 胆 汁 。 中 空 的 内 脏 器 官 壁 内 出 现 
平滑 肌 。 肯 网 与 关节 在 发 生 中 ,血细胞 开始 在 骨髓 中 
形成 。 状 索 退 化 , 骨 化 加 速 。 从 外 生殖 器 可 辨 性别 。 
坐 高 87 mm ,身高 101 mm ,体重 7 ~45 g。 

从 第 13 周到 第 16 周 (第 4 个 月 ) 小 脑 变 得 突出 ， 
一 般 感觉 器 官 分 化 , 耳 郭 伸 出 ,出 现 闭 眼 和 吸 哆 的 动 
作 。 躯 体 开始 超过 头 部 ,面部 更 像 人 。 消 化 管道 中 的 
腺 休 发 育 , 肺 中 出 现 弹 性 纤维 , 肾 的 基本 结构 已 形成 。 
大 多 数 骨 髋 长 出 ,出 现 关节 腔 。 坐 高 140 mm, 立 高 
167 mm ,体重 60 ~200 g( 章 首 插 图 )。 

从 第 17 周到 第 20 周 (第 5 个 月 ) 出 现 睫 毛 和 眉毛 ， 
皮肤 分 泌 胎 儿 皮 脂 , 胎 毛 覆盖 皮肤 。 由 于 空间 的 限制 ， 
台 儿 身 体 向 前 弯曲 。 孕 妇 可 感到 胎儿 自发 的 肌肉 动作 。 

从 第 21 周到 第 30 周 (第 6 个 月 和 第 7 个 月 ) 胎 儿 
体重 持续 增加 ,如 在 第 27 ~28 周 早产 可 存活 ,但 体温 调 
节 等 机 制 仍 不 完善 。 皮 肤 红 而 皱 , 无 皮下 脂肪 , 体 瘦 而 





个 
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实际 大 小 尖 






图 16.23 妊娠 两 个 月 的 子宫 (a) 和 部 分 胎盘 (b) (a 仿 Posdef 
wait,1999;b 仿 Chiras, 1991) 


匀称。 手指 甲 和 足 趾甲 长 好 , 眼 睁 开 。 举 丸 下 降 至 阴 卉 
内 。 上 骨髓 成 为 唯一 产生 血细胞 的 场所 。 坐 高 280 mm。. 

从 第 30 周到 第 40 周 (第 8 个 月 和 第 9 个 月 ) 皮 
淡 红 而 光滑 ,皮下 脂肪 增多 ,胎儿 渐 胖 , 胎 毛 开始 脱 





坐 高 350 ~ 400 mm ,体重 2 700 ~4 100 g。 


16.3.6 分娩 


分 娩 (parturition ) 是 成 熟 的 胎儿 从 子宫 娩出 母体 
的 过 程 。 a 

妊娠 期 的 长 度 若 从 受精 到 分 娩 计 算 平 均 为 266 
天 ; 若 从 最 后 一 次 月 经 的 第 一 天 到 分 娩 计 算 平 均 为 
280 天 。 妊 娠 期 的 长 短 有 相当 大 的 差异 ,280 天 前 后 2 
周 内 分 娩 都 视 为 正常 .但 也 有 超过 20% 的 分 娩 发 生 在 
280 天 的 前 后 2 周 以 上 。 

启动 分 娩 的 原因 现在 还 不 清楚 。 在 妊娠 的 最 后 两 
三 个 月 ,子宫 常会 发 生 不 定期 的 较 弱 的 收缩 ,但 这 不 是 
真正 的 分 娩 活 动 。 分 娩 可 以 分 为 三 期 :扩张 期 、 娩 出 期 
和 胎盘 期 。 

从 分 娩 开 始 发 动 (第 一 次 有 节律 的 子宫 收缩 ) 到 
子宫 颈 口 被 胎儿 头 部 充分 扩张 (直径 约 10 cm ) 为 扩 
张 期 (开口 期 )。 扩 张 期 在 分 娩 过 程 中 时 间 最 长 , 初 
产妇 为 6 ~ 14 小 时 ,经 产妇 则 短 得 多 。 子 宫颈 的 扩张 
刺激 其 上 的 压力 感受 器 产生 神经 冲动 ,传送 到 下 丘 
脑 。 下 丘脑 的 神经 分 泌 细 胞 受到 刺激 ,分 泌 催产 素 
从 神经 垂体 释放 到 血液 中 。 催 产 素 促使 子宫 更 加 强 
有 力 地 收缩 ,使 子宫 颈 口 更 进一步 扩张 , 则 更 进一步 
刺激 压力 感受 器 。 这 是 一 种 正 反 馈 ,不 同 于 协助 维 
持 稳 态 的 负 反 馈 。 正 反馈 导致 一 个 爆发 性 事件 ,在 
这 里 就 是 胎儿 的 娩出 。 ! 

胎儿 被 挤 出 子宫 经 产道 (阴道 ) 娩出 体外 为 娆 出 
期 。 娩 出 期 一 般 经 产妇 约 为 20 分 钟 , 初 产妇 约 为 50 
分 钟 ,也 有 需 2 小 时 的 。 正 常 分 娩 是 胎儿 头 部 先 露出 ， 
然后 是 两 肩 先 后 娩出 ,最 后 是 躯 于 和 下 肢 迅速 滑 出 (图 
16.24) 。 如 果 胎 儿 不 是 头 部 朝 下 而 是 蔷 部 朝 下 ,甚至 
是 横 卧 在 子宫 中 , 则 应 在 分 娩 前 实行 人 工 转 位 。 因 为 
条 位 和 横 位 的 胎儿 会 增加 分 娩 困 难 。 而 且 如 果 不 是 头 
部 先 露 , 则 在 分 娩 时 头 部 和 脐带 会 在 孕妇 的 骨 倪 中 受 
到 挤 压 ,时 间 一 长 便 会 严重 影响 胎儿 的 血液 供给 。 横 
位 的 胎儿 应 作 剂 腹 产 的 外 科 手 术 。 

在 胎儿 娩出 后 子宫 继续 收缩 , 约 15 分 钟 胎盘 与 子 
官 壁 分 离 ,随即 排出 体外 ,为 胎盘 期 。 胎 盘 娩 出 后 , 子 
宫 强 烈 收缩 ,压迫 血管 裂口 ,阻止 继续 流血 。 


16.3.7 不 孕 症 与 生殖 技术 


有 许多 夫妇 结婚 多 年 未 采取 避孕 措施 仍 不 能 怀 池 ， 


这 便 是 不 孕 症 (infertility ) 。 不 孕 是 一 种 常见 病 。 不 孕 
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图 16.24 ”分娩 时 胎儿 经 过 产道 的 姿势 ( 仿 Leuine,1991) 


并 不 只 是 女性 的 问题 ,一 部 分 是 女性 的 原因 造成 的 ,一 
部 分 是 男性 的 原因 造成 的 ,也 有 男女 双方 的 原因 造成 
的 。 男 性 的 原因 有 军 丸 产生 的 精子 数量 不 足 或 活力 不 
够 ,不 能 穿 过 阴道 .子宫 去 与 卵子 会 合 。 女 性 的 原因 有 
内 分 泌 异 党 导致 排卵 不 正常 ,输卵管 堵塞 妨碍 卵子 与 精 
子 结合 等 。 男 女 一 方 体内 有 精子 抗体 ,破坏 精子 的 功能 
也 会 造成 不 孕 。 生 殖 技术 能 解决 许多 不 孕 问 题 。 激 素 
治疗 可 以 促进 精子 或 卵子 的 产生 。 外 科 手 术 可 以 疏通 
输卵管 。 但 是 仍 有 不 少 的 不 孕 症 未 能 治愈 。 

体外 授精 (ia vitro fertilization，IVF) -胚胎 移植 
(embryo transfer，ET) 是 生殖 技术 的 一 项 突破 。 这 项 
技术 主要 适用 于 卵巢 和 子宫 功能 正常 ,只 是 因 输 卵 管 
堵塞 或 功能 失调 卵子 不 能 进入 子宫 的 妇女 。"“in vitro” 
在 拉丁 语 中 是 “在 玻璃 容器 中 ”的 意思 。 体 外 授精 是 
从 饰 梨 中 提取 一 个 成 熟 的 卵子 放 在 玻璃 容器 中 使 之 与 
精子 结合 成 受精 卵 。 大 约 在 授精 后 两 天 ,受精 卵 分 裂 
成 8 个 细胞 ,再 将 这 个 胚胎 移植 人 子宫 。 第 一 例 IVF- 
ET 是 1977 年 11 月 在 英国 进行 的 ,1978 年 7 月 25 日 
诞生 了 第 一 个 试管 婴儿 一 一 路易 丝 ， 布朗 (图 
16.25) 。 在 此 以 前 ,1959 年 美 籍 华裔 科学 家 张 明 觉 曾 
用 免 卵 体外 授精 ,再 将 胚胎 移植 到 另 一 免 的 子宫 内 ,成 
功 地 诞生 了 一 赛 小 免 , 第 一 次 证 明 哺 乳 类 卵子 能 在 体 
外 授精 。 现 在 全 世界 许多 主要 的 医学 中 心 都 能 进行 
IVF-ET。 北 京 大 学 第 三 医院 在 张 丽 珠 教授 主持 下 成 
功 地 进行 了 IVF-ET,1988 年 3 月 18 日 诞生 了 我 国 大 
陆 第 一 个 试管 婴儿 (图 16.26) 。 现 在 还 有 一 些 大 医院 
也 能 进行 IVF-ET。 
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16.25 第 一 个 试管 婴儿 16.26 ”中国 大 陆 第 一 个 试管 婴儿 
一 一 路 易 丝 : 布朗 在 张 丽 珠 教授 的 怀抱 中 





Qn 2 避 





. 有 性 生殖 的 生物 学 意义 是 什么 ? 

. 试 述 卵巢 、 子 宫 周 期 性 变化 与 内 分 泌 的 关系 。 
. 如 何 预 防 性 传播 疾病 ? 

. 试 述 生育 控制 的 原理 。 

. 胎儿 的 血液 能 与 母亲 的 血液 直接 交流 吗 ? 

. 你 装 成 克隆 人 吗 ,为 什么 ? 
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17.1 植物 的 结构 和 功能 
人 2 植物 的 生长 
?7.3 ”植物 的 生殖 和 发 育 


育 作 简 要 介绍 。 








17.1.1 什么 是 植物 


植物 是 能 够 进行 光合 作用 的 陆 生 多 细胞 真 核 生物 。 
稳 小 麦 . 各 种 杂 草 .树木 以 及 我 们 周围 的 许多 绿色 生 
属于 这 一 大 类 。 它 们 都 属于 植物 界 ( plant king 
sm) 。 植 物 界 共 有 4 种 类 型 , 苔 夷 植物 (bryophyta) 、 蕊 
\ 箱 物 (fem) .裸子 植物 (gymnosperm) 和 被 子 植物 (an- 
Sosberm ) ;前 3 类 植物 将 在 第 29 章 讨论 ,这 里 主要 讨论 
证 植物 。 许 多 种 多 细胞 的 藻类 也 是 能 进行 光合 作用 
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正 桐 ,又 名 中 国 饮 子 树 
( 引 自 《中 国 大 百科 全 书 》) 


植物 是 陆 生 的 ,不 能 移动 位 置 ,又 必须 进行 光合 作用 来 制造 食物 。 这 就 决 
定 了 它们 要 有 庞大 的 表面 积 来 接受 太阳 光 。 这 一 特点 决定 了 植物 的 基本 结构 ， 
也 就 是 要 枝 繁 叶 茂 ,根系 庞大 。 由 于 陆 生 , 不 能 在 有 水 的 环境 中 进行 有 性 生殖 ， 
所 以 出 现 了 特殊 的 生殖 器 官 和 生殖 过 程 。 本 章 对 植物 的 形态 结构、 生殖 和 发 


的 生物 ,它们 与 植物 的 最 重要 区 别 就 是 水 生 和 陆 生 。 

图 17.1 是 一 种 多 细胞 的 绿 蓝 石 萄 属 ( Wioa ) 与 一 株 
上 典型 的 植物 一 一 菜豆 ( Phaseolus vulgaris) 的 比较 。 石 理 
周围 都 是 水 ,整个 植物 体 都 能 进行 光合 作用 ,也 都 能 吸 
取水 和 养分 。 上 陆 的 植物 遇 到 的 问题 首先 是 植物 体会 
委 失 水 分 。 于 是 茎 和 叶 表 面 上 有 了 角质 膜 (cuticle) ,这 
是 植物 对 陆 生 生活 的 适应 。 但 是 角质 膜 虽 不 透水 , 却 也 
不 透气 ,这 样 植 物 就 不 能 与 外 界 进行 气体 交换 ,也 难以 
生存 。 所 以 叶 面 上 又 出 现 了 气孔 (stoma, 复 stomata)， 
C0, 和 0, 都 能 经 由 气孔 扩散 而 出 人 植物 体 。 

石 莹 在 水 中 不 是 浮游 的 ,因为 它 有 附着 器 (hold- 
fast) 扎根 于 海滩 的 底部 ,漂浮 在 水 中 。 至 于 植物 ,不 但 








附着 器 





图 17. 1 


多 细胞 绿 藻 与 植物 的 比较 


必须 扎根 于 土壤 中 ,而 且 还 必须 在 空气 中 直立 ,才能 从 
土壤 和 空气 中 都 获得 必需 的 养分 ,所 以 植物 体 分 化 出 
， 根 . 共 和 时 ,有 了 地 上 部 和 地 下 部 。 地 上 部 接受 阳光 ， 
， 进行 光合 作用 ;地 下 部 ( 根 ) 吸收 土壤 中 的 水 分 和 无 
， 机 盐 。 
” 区 . 叶 和 根 的 分 化 使 得 植物 体内 必须 发 生 水 分 和 营 
， 养 物 质 的 运输 , 根 从 土壤 中 吸收 的 水 分 和 矿物 质 必须 运 
” 送 到 全 身 各 部 分 ,叶子 合成 的 糖 类 也 必须 运送 到 根 和 其 
-他 非 绿色 部 分 。 维 管 组 织 ( vaseular tissue ) 就 是 执行 运 
” 输 功 能 的 , 它 是 由 许多 细胞 组 成 的 细小 管道 所 组 成 的 网 
络 ,分 布 在 植物 全 身 。 我 们 看 到 叶片 中 叶脉 组 成 的 网 ， 
就 是 维 管 组 织 的 最 细小 的 分 支 。 维 管 组 织 包括 木质 部 
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(xylem) 和 韧 皮 部 (phloem ) 。 木 质 部 主要 由 死 细胞 组 
成 ,是 运输 水 分 和 矿物 质 的 通道 ; 韧 皮 部 由 活 细胞 组 
成 ,是 运送 糖 类 等 的 通道 。 藻类 没有 维 管 组 织 。 

藻类 和 植物 的 另 一 重要 区 别 在 于 生殖 器官 。 若 类 
生活 在 水 中 ,其 配子 和 后 代 都 没有 失 水 干燥 的 危险 ,而 
且 在 水 中 配子 也 易于 传播 。 植 物 则 不 同 ,其 配子 和 后 
代 都 有 失 水 干燥 的 可 能 。 植 物 的 孵 一 直 在 配子 体 中 并 
在 其 中 受精 ,藻类 的 精子 游 向 卵 , 植 物 的 精子 包 夺 在 花 
粉 中 由 动物 或 风 运 至 卵 附近 ,发 生 受精 作用 ( 详 见 
17.2.2) 。 植 物 与 苔 类 不 同 之 处 在 于 胚 在 雌 配 子 体 中 
发 育 ,形成 后 代 。 

总 之 ,我 们 可 以 给 植物 下 这 样 一 个 定义 :植物 是 适 
应 于 陆地 生活 的 多 细胞 的 进行 光合 作用 的 真 核 生 物 ， 
由 根 . 蔡 、 叶 组 成 ,表面 有 角质 膜 ,有 气孔 、 输 导 组 织 和 
肉 和 /或 雄 配 子 履 , 胚 在 配子 层 中 发 育 。 这 些 重要 区 别 
说 明 植物 与 藻类 十 分 不 同 ,因此 五 界 系统 中 把 藻类 列 
和 原生 生物 界 。 但 另 一 方面 , 涪 类 和 植物 有 许多 共同 
之 处 ,是 否 确 应 属于 不 同 的 界 , 尚 有 争论 。 我 们 在 本 篇 
中 所 讨论 的 植物 界 不 包括 萍 类。 

植物 界 中 被 子 植物 远 为 重要 ,所 以 在 此 只 讲 被 子 
植物 。 被 子 植物 在 陆地 上 已 存在 1 亿 年 以 上 ,目前 约 
有 235 000 种 之 多 。 与 我 们 生活 关系 密切 的 植物 ,如 
粮食 作物 .蔬菜 .果树 等 都 是 被 子 植物 。 

植物 学 家 又 把 被 子 植物 分 为 单子 叶 植 物 和 双子 叶 
植物 两 大 类 ,其 根据 是 它们 在 结构 上 的 特点 (图 17.2) ， 






“ 。 维 管 来 排列 分 散 ”“ ;须根 系 ““ 疮 3 数 
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图 17.2 单子 叶 植物 (a) 和 双子 叶 植物 (b) 的 比较 ( 引 自 Campbell 等 ,2000》 
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首先 是 在 胚 中 首次 出 现 的 叶子 , 即 子 时 (cotyledon )。 
胚 中 有 一 片子 叶 的 称 为 单子 叶 植 物 (monocot) ,有 两 片 
子叶 的 称 为 双子 叶 植物 (dicot) 。 除 子叶 数目 外 ,单子 
叶 植 物 的 叶脉 是 平行 的 , 维 管束 排列 分 散 , 花 3 数 ( 花 
的 各 个 部 分 的 数目 为 3 或 其 倍数 ) , 根 为 须根 系 ;双子 
叶 植 物 的 叶脉 呈 网 状 , 花 4 或 5 数 , 根 为 直 根 系 。 

单子 叶 植 物 共 约 65 000 种 ,有 禾 谷 类 、 兰 花 、 竹 、 
柠 枸 百合 等 。 类 多 数 被 子 植物 是 双子 叶 植 物 ,共有 约 
170 000 种 。 


17.1.2 植物 体 由 各 种 器 官 组 成 


植物 要 适应 陆 生 ,必须 能 够 从 土壤 中 吸收 水 分 和 
矿物 质 ,从 空气 中 吸收 二 氧化 碳 并 捕获 阳光 以 进行 光 
合作 用 ,还 要 能 耐 受 干旱 的 环境 。 地 下 部 的 根 和 地 上 
部 的 茎 、 叶 共同 合作 ,才能 执行 这 些 生活 功能 ,地 上 部 
和 地 下 部 二 者 缺 一 不 可 。 图 17. 3 是 一 株 典 型 的 双子 
叶 植物 ,图 中 标 出 了 各 主要 器 官 的 名 称 。 





图 17.3 一 株 典型 的 双子 叶 植 物 


根系 有 3 大 功能 :将 植物 固定 在 土壤 中 ,吸收 水 分 
和 吸收 矿物 质 。 单 子叶 植物 的 根 没有 明显 的 主根 , 称 
为 须根 系 。 双 子叶 植物 的 根 有 主根 和 许多 侧根 , 称 为 
直 根系 。 这 两 种 根 都 使 植物 与 土壤 有 很 大 的 接触 面 
积 , 有 利于 执行 这 3 大 功能 。 两 类 植物 的 根 尖 附 近 都 


有 大 量 根 毛 ,又 使 其 表面 积 大 为 增加 。 根 毛 是 根 表 皮 
细胞 的 突起 ,有 利于 吸收 作用 。 图 17. 4 是 根 尖 的 “ 
组 成 。 5 


伸 长 区 
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根 冠 及 顶端 分 生 组 织 


图 17.4 根 尖 由 根 冠 .顶端 分 生 区 、 伸 长 区 和 根 毛 区 
组 成 (参见 17.2.2)( 引 自 Mauseth,1991) 


植物 的 地 上 部 由 茎 和 叶 组 成 ,在 一 定 阶段 还 有 4 
殖 器 官 一 - 花 。 茎 使 植物 直立 在 地 上 , 其 上 及 归 
(node) ,是 叶片 的 着 生 处 , 节 之 间 的 茎 称 为 节 间 (int9 
node) 。 叶 是 进行 光合 作用 的 部 位 ,一般 有 一 平展 的 
片 (blade) ,以 叶柄 (petiole) 与 蕉 相连 。 

芽 是 发 育 中 的 地 上 部 , 按 着 生 部 位 分 , 芽 有 两 
顶 芽 (terminal bud ) 和 腋芽 (axillary bud) (图 17. 
茵 中 有 发 育 中 的 叶 和 一 系列 节 和 节 间 。 顶 芽 使 杆 
高 ,腋芽 则 存在 于 每 一 叶柄 在 茎 上 的 着 生 处 , 产 
枝 。 许 多 植物 的 顶 芽 都 会 分 泌 抑 制 腋芽 生长 的 激 
所 以 只 有 项 芽 能 够 生长 ,这 种 现象 称 为 顶端 优势 ( 
cal dominance ) 。 顶 端 优势 保证 植物 获得 最 好 的 光 
特别 是 在 植株 密集 的 情况 下 。 

植物 的 器 官 有 各 种 变态 。 例 如 甘薯 、 甜 菜 、 葛 
就 是 特别 膨大 的 根 ,起 着 贮藏 淀粉 或 蔗糖 的 作用 。 
也 有 各 种 变态 ,常见 的 有 块 葵 (taber) 、 根 状 蕉 4 
me) ,长 外 枝 (runner) 等 (图 17.5) 。 马 铃 薯 是 块 区 
尾 的 地 下 葵 是 根 状 葵 ,草莓 有 长 外 枝 。 这 些 变 
上 面 都 有 芽 ( 如 马 铃 莫 上 面 有 芽眼 )。 

植物 的 叶 也 有 许多 变态 。 仙 人 掌 的 刺 ( spine 





，。 是 变态 的 叶 , 咏 豆 的 卷 须 ( tendrl) 也 是 变态 的 叶 , 仙 人 
| 学前 主体 是 绿色 的 莹 ,能 进行 光合 作用 ,其 上 的 刺 则 起 
， 保护 作用 ,防止 动物 哨 食 。 吏 豆 的 卷 须 有 利于 植株 的 
， 大 缘 。 总 之 ,上 述 各 种 器 官 的 变态 都 是 进化 上 的 适应 。 








长 外 村 


图 17.5 几 种 蔡 的 变态 


17.1.3 -种 物 的 器 官 由 各 种 组 织 组 成 


所 有 植物 的 成 熟 器 官 基 本 上 由 3 种 组 织 系 统 所 组 
成 ,这 3 种 组 织 系 统 是 ; 皮 组 织 系统 (dermal tissue sys- 
tem) 、 维 管 组 织 系统 (vasceular tissue system) 和 基本 组 
织 系统 ( ground tissue system ) 。 皮 组 织 系 统 包括 表皮 
(epidermis) 和 周 皮 ( periderm) 。 表 皮 覆 盖 于 植物 体 表 
面 ,是 植物 体 初 生 的 保护 层 。 周 皮 是 植物 的 次 生 保 护 
层 ,是 替代 表皮 的 保护 组 织 。 维 管 组 织 系 统 包 括 两 类 
输 导 组 织 , 即 输 导 有 机 养分 的 拨 皮 部 和 输 导 水 分 及 矿 
物质 的 木质 部 。 基 本 组 织 系 统 位 于 皮 组 织 系统 和 维 管 
组 织 系统 之 间 。 主 要 的 基本 组 织 系 统 包 括 各 种 各 样 的 
薄 壁 组 织 (paren chyma)、 厚 壁 组 织 ( sclerenchyma) 和 
厚 角 组 织 (chlerenchyma) 。 另 外 萌发 中 的 种 子 和 胚 中 
还 有 分 生 组 织 ( meristem) ,其 中 的 细胞 经 过 反复 的 分 
裂 ,产生 大 量 的 细胞 。 这 些 细胞 中 大 部 分 停止 分 绚 而 
分 化 成 各 种 组 织 ; 小 部 分 则 保留 为 分 生 组 织 ( 参 看 
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17.2)。 

图 17.6 至 图 17. 8 为 根茎 、 叶 结构 示意 图 或 略 
图 。 图 17.6 是 小 麦 根 的 横 切 面 。 最 外 面 是 一 层 排 列 
紧密 的 细胞 ,覆盖 着 整个 根 ,这 就 是 表皮 组 织 。 水 分 和 
矿物 质 就 是 通过 这 些 细胞 进入 植 物体 的 。 有 些 表皮 细 
胞 上 面 有 容 起 , 即 根 毛 。 根 的 中 央 有 本 质 部 细胞 和 徙 
皮 部 细胞 ,这些 细 胞 组 成 维 管 组 织 。 根 中 的 基本 组 织 
有 皮层 (cortex) 和 内 皮层 (endodermis) 。 皮 层 中 贮存 
有 机 养分 ,皮层 的 最 里 面 一 层 细胞 形成 内 皮层 ,内 皮层 
对 物质 的 通过 有 选择 性 ,这 将 在 下 一 章 中 讨论 。 





图 17-6 小 麦 初生 根 的 横 切 面 ( 引 自 周 云龙 ,1999) 


图 17.7 是 玉米 (a) 和 向 日 蓝 (b) 蔡 的 横 切 面 。 玉 
米 是 单子 叶 植物 , 茎 的 最 外 层 也 是 表皮 组 织 ,但 内 部 结 
构 与 双子 叶 植物 的 有 所 不 同 ,二 者 都 有 维 管束 ( vascu- 
lar bundle) ,但 排列 方式 不 同 。 玉 米 茎 中 的 维 管束 分 
散在 全 部 基本 组 织 中 。 向 日 荃 是 双子 叶 植物 , 维 管束 
排列 成 环 状 。 

图 17.8 是 双子 叶 植 物 叶 的 结构 ,可 以 看 出 叶 中 也 
有 上 述 三 种 类 型 的 组 织 。 首 先 , 叶 有 上 下 表皮 ,其 上 均 
有 许多 小 孔 , 称 为 气孔 ,气孔 由 两 个 保卫 细胞 ( guard 
cell) 组 成 。 保 卫 细胞 膨胀 和 收缩 以 调节 气孔 的 大 小 ， 
从 而 调节 通过 气孔 的 气体 交换 和 水 分 的 逸 散 。 

叶 中 的 基本 组 织 称 为 叶肉 (mesophyll) ,由 含有 叶 
绿 体 的 薄 壁 细胞 组 成 ,是 进行 光合 作用 的 场所 。 叶 肉 
组 织 分 两 类 。 靠 近 上 表皮 的 为 栅栏 组 织 ( palisade tis- 
sue) ,其 细胞 排列 紧密 ,利于 吸收 阳光 ;靠近 下 表皮 的 
为 海绵 组 织 ( spongy tissue) ,其 细胞 排列 较 疏 松 , 细 胞 
之 间 有 许多 间隙 ,利于 气体 在 其 中 循环 。 图 17. 8 为 叶 
的 横 切 面 。 叶 的 下 表皮 上 气孔 数目 一 般 较 多 ,这 种 适 
应 使 得 叶片 丢失 的 水 分 减少 ,因为 叶片 的 上 表皮 是 受 
到 阳光 直射 的 部 位 。 
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基本 组 织 





表皮 


(a) 


17.7 单子 叶 植 物 玉米 (a) 和 双子 叶 植物 向 日 葵 (b) 茎 横 切面 比较 ( 引 自 周 云龙 ,1999 ) 


叶片 中 的 维 管 组 织 形成 网 状 的 叶脉 (vein) , 叶 
脉 中 有 由 木质 部 和 盾 皮 部 组 成 的 维 管束 ,与 茎 部 的 
维 管束 相连 通 。 这 样 就 保证 了 水 分 和 矿物 质 向 叶 
中 供应 ,也 保证 了 光合 产物 向 植物 的 其 他 部 分 运 
输 。 

如 上 所 述 ,根茎 、 叶 这 3 种 器 官 都 是 由 3 种 基本 
组 织 构成 的 。 形 成 这 3 种 组 织 的 细胞 则 不 外 下 列 3 种 
基本 类 型 。 
17.1.4 植物 组 织 由 三 种 基本 类 型 的 细 

胞 组 成 
多 细胞 生物 的 特点 之 一 就 是 不 同类 型 细胞 之 


间 的 分 工 不 同 。 细 胞 类 型 的 不 同 首先 在 于 细胞 质 
的 不 同 ,例如 上 只 有 上 述 (图 17.8) 进 行 光合 作用 的 


细胞 质 中 有 叶绿体 ,其 他 细胞 中 没有 。 其 次 ,不 同 


类 型 细胞 间 的 区 别 也 在 于 细胞 壁 的 变化 上 ,例如 ， 
厚薄 的 情况 不 同 。 

(1) 薄 壁 细胞 (parenchyma cell) (图 17.9a) 
是 多 数 植物 体内 数目 最 多 的 细胞 ,成 熟 后 继续 存 
活 , 只 有 很 薄 的 初生 壁 ,没有 次 生 辟 ,一般 呈 多 面体 
状 ,中 央 有 一 个 很 大 的 液 泡 (此 图 中 未 画 出 )。 常 认 
为 薄 壁 细胞 是 “典型 的 "植物 细胞 ,因为 它们 在 结构 
上 特 化 很 少 。 不 过 也 有 例外 ,比如 木质 部 中 的 水 分 
输 导 细胞 和 韧 皮 部 中 的 有 机 物 输 导 细胞 就 都 是 薄 
壁 细胞 ,是 高 度 特 化 的 。 

水 分 输 导 细 胞 有 两 种 类 型 : 管 胞 ( tracheid ) 和 导 
管 分 子 (vessel element) , 均 有 次 生 壁 和 木质 素 ( 


路 ,其 中 的 细胞 核 和 核糖 体能 合成 蛋白 质 供应 给 往 


昌 
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上 表皮 栅栏 组 织 海绵 组 织 
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图 17.8 双子 时 植物 叶 横 切面 ( 引 自 杨 继 ,1999 ) 


17.9d,e) 。 管 胞 长 形 ,两 端 尖 ;导管 分 子 较 粗 较 短 
两 端 不 类 ,有 穿孔 。 一 连 冲 的 管 胞 或 导管 顶端 重大 
连 在 一 起 成 为 长 的 管状 结构 ,水 分 可 以 从 根 运 到 
中 。 成 熟 的 管 胞 和 导管 分 子 都 是 死 的 ,起 着 水 分 i 
道 和 支持 的 作用 。 . 

食物 和 葵 导 细胞 即 得 分 子 (sieve element ) (区 
17.9f) ,它们 首尾 相连 ,形成 管状 。 与 导管 和 管 胞 
同 , 第 分 子 没有 次 生 壁 ,也 不 售 木 质 索 ,直到 成 熟 以 后 
它们 仍 是 活 的 。 其 顶端 的 壁 称 为 第 板 (sieve plate) » 
面 有 许多 小 孔 , 胞 间 连 丝 穿 过 其 间 ,每 个 入 分 子 旁 边 
有 一 个 伴 胞 (companion cel ) 。 伴 胞 (图 17. 9f) 很 带 





(9) 


(d) 


图 17.9 植物 织 织 


子 。 第 分 子 已 失去 了 这 两 种 细胞 器 。 
。 薄 辟 细胞 在 植物 体内 执行 大 多 数 的 代谢 功能 , 合 
成 并 贮存 各 种 各 样 的 有 机 物 ,光合 细胞 就 是 薄 壁 细胞 。 
根 和 茎 中 的 某 些 薄 壁 细胞 中 有 一 些 不 含 色素 的 造 粉 体 
是 贮存 淀粉 的 。 许 多 果实 的 肉质 组 织 主要 是 由 薄 壁 细 
胞 组 成 的 。 
”发 育 中 的 各 种 类 型 的 植物 细胞 都 是 薄 壁 细胞 ,这 
会 便于 它们 在 结构 和 功能 上 进行 特 化 。 特 化 最 少 并 成 
如 的 薄 壁 细胞 一 般 不 发 生 分 裂 ,但 是 却 保留 着 在 特殊 
情况 下 分 裂 并 分 化 成 各 种 类 型 植物 细胞 的 能 力 。 例 如 
在 植物 受到 损伤 后 进行 器 官 修复 或 需要 长 出 新 器 官 
时 ,发 生 的 就 是 这 种 情况 。 在 实验 室 中 其 至 可 以 使 音 
个 的 薄 壁 细胞 再 生 为 一 整 株 植物 。 

(2) 厚 角 细 胞 (collenchyma cell) ”其 初生 壁 发 生 
不 规则 的 加 厚 ( 图 17.9b) ,也 没有 次 生 壁 。 成 群 的 厚 
角 细胞 形成 丝 或 圆柱 ,其 功能 主要 是 支持 正在 生长 的 
植物 体 , 随 着 茎 的 生长 ,这些 活 细胞 也 伸 长 。 幼 茎 和 叶 
柄 的 表皮 下 面 常 有 厚 角 细胞 形成 的 圆柱 形 结 构 ( 比如 





17.1 植物 的 结构 和 功能 “219、 


石 细胞 


第 分 子 


伴 胞 


中 各 种 类 型 的 细胞 


芹菜 茎 中 的 “ 筋 ") ,起 着 支持 作用 。 由 于 厚 角 细胞 中 
没有 次 生 壁 ,其 初生 壁 中 又 没有 木质 素 , 所 以 这 种 细胞 
虽 起 支持 作用 , 却 不 限制 生长 。 与 下 文 要 讲 的 厚 壁 细 
胞 不 同 ,起 作用 的 厚 角 细胞 一 直 是 活 的 和 柔软 的 ,并 且 
与 它 所 支持 的 共和 叶 一 同 生长 。 

(3) 厚 壁 细胞 (sclerenchyma cell) ”起 的 也 是 支 
持 作 用 。 但 有 坚固 的 次 生 壁 ,其 中 有 木质 素 (lignin ) 。 
成 熟 的 厚 壁 细胞 不 能 生长 ,是 死 细胞 。 有 两 种 最 常见 
的 厚 壁 细胞 ,一 种 是 纤维 (fiber), 另 一 种 是 石 细胞 
(stone.cell 或 sclereid)。 纤 维 细 胞 细 长 , 常 成 束 存 在 ， 
亚麻 的 纤维 即 其 一 例 。 石 细胞 比 纤维 短 , 其 次 生 壁 不 
规则 ,很 硬 。 坚 果 , 种 皮 之 所 以 坚硬 就 是 因为 有 石 细 
胞 。 有 些 果实 (如 梨 ) 中 常 有 石 细 胞 (图 17.9c) 。 

有 许多 植物 组 织 是 由 一 种 以 上 的 细胞 组 成 的 。 例 
如 维 管 组 织 , 就 由 木质 部 (xylem ) 和 卦 皮 部 (phloem ) 组 
成 ,它们 除 分 别 由 水 分 输 导 细胞 和 有 机 物 输 导 细胞 组 
成 之 外 ,还 有 一 些 厚 壁 细胞 和 薄 壁 细胞 ,所 以 又 起 着 支 
持 和 贮藏 食物 的 作用 。 
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组 织 由 分 生 细 胞 组 成 , 详 见 下 节 。 





植物 一 生 中 都 在 不 断 地 生长 (growth) 和 发 育 ( de- 
生长 是 植物 物质 的 不 可 逆 的 增多 ,是 细胞 
分 剖 和 膨胀 的 结果 。 发 育 是 植物 体内 不 断 发 生 的 所 有 
各 种 过 程 的 总 和 。 这 一 节 着 重 讨论 植物 的 生长 。 


veclopment) 。 


17.2.1 植物 生长 概述 


植物 一 生 中 分 生 组 织 都 不 断 产生 细胞 形成 新 的 器 
宜 。 一 般 植 物 的 生长 是 无 限 的 , 即 一 生 中 都 在 生长 。 动 
物 的 生长 是 有 限 的 ,植物 的 某 些 器 官 (例如 花 和 叶 ) 的 生 
长 也 是 有 限 的 , 即 长 到 一 定 大 小 后 就 停止 生长 。 不 过 ， 
无 限 生 长 并 不 意味 着 不 死 ,植物 也 会 死亡 。 植 物 有 一 年 
生 、 二 年 生 和 多 年 生 三 大 类 。 一 年 生 植物 ( annual plant) 
在 一 年 或 不 到 一 年 的 时 间 内 完成 其 生活 周期 (life cy- 
cle) , 即 从 萌发 到 开花 结实 。 许 多 重要 的 作物 ( 禾 谷 类 
和 豆 类 ) 都 是 一 年 生 植物 。 二 年 生 植物 (biennial plant) 
的 生活 周期 跨 过 两 个 年 头 。 例 如 醋 菜 、 胡 葛 卜 等 ,第 一 
年 夏秋 季 生 长 ,经 过 一 个 寒冷 的 冬季 ,第 二 年 春 夏 开花 

结实 。 当 然 我 们 一 般 不 必要 等 到 第 二 年 才 收获 ,除非 要 

得 到 种 子 。 许 多 乔木 灌木 和 某 些 草 本 植物 是 多 年 生 植 
物 (perennial plant) ,多 年 生 植 物 寿命 很 长 ,可 达 数 百年 
其 至 更 长 。 多 年 生 植物 的 死亡 常常 是 由 于 受到 病原 体 
侵害 或 环境 恶劣 ,如 火灾 或 严重 干旱 。 

植物 所 以 能 无 限 生 长 ,是 因为 其 体内 的 生长 区 
内 有 始终 具 胚 性 的 分 生 组 织 ( meristem ) ,分 生 组 织 
的 细胞 会 分 裂 而 产生 更 多 的 细胞 。 其 中 一 些 细胞 
一 直 保 持 分 生 状 态 , 不 断 产生 新 的 细胞 ; 另 一 些 则 
特 化 ,形成 新 的 组 织 和 器 官 。 那 些 保持 着 分 生 状 态 
的 细胞 称 为 原始 细胞 (initial cell) ,所 形成 的 新 细胞 
则 称 为 衍生 细胞 (derived cell) 。 衍 生 细 胞 在 一 定时 
何 内 还 会 继续 分 裂 ， a 
内 发 生 特 化 为 止 。 

植物 生长 的 模式 决定 于 分 生 组 织 在 植物 体内 的 
位 置 。 位 于 根 尖 或 葵 尖 的 顶端 分 生 组 织 (apical meri- 
stem) 产 生 的 细胞 使 植物 体 ( 茎 和 根 ) 的 长 度 增加 。 
这 种 延长 是 初生 生长 (primary growth) 的 结果 , 它 使 
根 在 土壤 中 广泛 分 布 ,使 枝叶 繁茂 , 尽 可 能 多 地 接受 
阳光 和 二 氧化 碳 。 植 物 还 有 次 生生 长 (secondary 


growth) 。 次 生生 长 使 初生 生长 所 形成 的 根 和 地 上 部 





继续 加 粗 。 次 生生 长 的 来 由 是 侧 生 分 生 组 织 (laterl 


meristem ) 。 侧 生 分 生 组 织 分 两 类 : 微 管 形成 层 和 术 
窒 形成 层 。 微 管 形成 层 刁 产 生 次 生 木 质 部 和 次 生 韦 度 
部 , 木 栓 形成 层 产生 周 皮 , 周 皮 兰 代表 皮 ， ,起 保护 在 
用 (参看 图 17. 10)。 














EEC 





图 17. 10 .植物 体 中 分 生 组 织 的 分 布 1. 顶端 分 生 
2. 侧 生 分 生 组 织 。3， 居间 分 生 组 织 ( 引 自 周 云龙 ,2004) 


有 些 植物 ,在 已 分 化 的 成 熟 组 织 之 间 夹 着 
完全 分 化 的 分 生 组 织 , 称 为 居间 分 生 组 织 \ 这 
tissue) 。 例 如 小 麦 、 玉 米 等 的 植株 ,在 节 间 的 下 
布 着 居间 分 生 组 织 (图 17. 10) ,韭菜 、 葱 等 叶子 
也 有 居间 分 生 组 织 。 居 间 分 生 组 织 属于 初 汪 
织 ,其 中 细胞 的 分 型 活动 使 植株 迅速 长 高 ( 按 
使 叶片 长 长 。 

在 木 本 植物 体内 ,初生 生长 与 次 生生 长 在 
位 置 同时 发 生 。 初 生生 长 仅 限于 最 幼 嫩 
根 尖 和 茎 尖 , 这 里 有 顶端 分 生 组 织 。 侧 生 分 
在 根 和 茎 较 老 的 部 分 , 距 顶 端 稍 远 处 ,次 生 
体 加 粗 。 每 一 个 生长 季 , 初 生生 长 使 蕉 和 
生生 长 则 使 它们 加 粗 加 固 。 


17.2.2 根 和 茎 的 初生 生长 


根 的 初生 生长 

根 的 顶端 有 一 个 并 状 结构 , 称 为 根 冠 ( 
保护 着 根 的 顶端 分 生 组 织 , 当 根 在 土壤 中 
可 以 使 硕 端 免 于 被 土壤 颗粒 控 伤 。 同 时 根 
糊 的 多 糖 类 物质 起 着 润滑 剂 的 作用 (图 1 
在 长 度 方面 的 生长 集中 在 从 根 尖 向 上 的 








和 :细胞 分 裂 区 .细胞 伸 长 区 和 细胞 分 化 区 。 这 3 个 
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图 17.11 根 尖 的 纵 切面 ( 引 自 Campbell 等 ,2000) 


”细胞 分 裂 区 包括 项 端 分 生 组 织 和 由 它 产生 的 初生 


9 生 组 织 ( primary meristem ) 。 顶 端 分 生 组 织 位 于 细胞 


柳 区 的 中 央 , 它 产生 初生 分 生 组 织 的 细胞 ,也 产生 由 
FF 擦 伤 而 损失 的 根 冠 的 细胞 。 

位 于 顶端 分 生 组 织 紧 上 面 的 是 一 些 在 一 定时 间 内 
类 续 分 裂 的 细胞 ,它们 组 成 初生 分 生 组 织 。 初 生 分 生 组 
R 包 括 原 表皮 层 (protoderm ) 原形 成 层 (procambium ) 和 
寺 本 分 生 组 织 ( ground meristem ) 三 部 分 ,它们 分 别 产生 
的 三 种 初生 组 织 , 即 皮 组 织 维 管 组 织 和 基本 组 织 。 

细胞 伸 长 区 中 发 生 细 胞 的 伸 长 ,但 细胞 分 裂 区 与 
长 区 是 相 重 秋 的 。 分 生 组 织 产生 新 的 细胞 作为 生长 
4 基础 ,但 负责 生长 的 实际 上 是 细胞 的 伸 长 ,细胞 可 能 
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伸 长 达 20 信之 多 。 伸 长 将 包括 分 生 组 织 在 内 的 根 尖 
向 前 推进 。 

根 细胞 在 完成 伸 长 之 前 即 已 开始 在 结构 上 积 功 能 
上 的 分 化 , 即 细胞 分 化 在 细胞 伸 长 区 中 即 已 开始 。 在 
分 化 区 内 ,初生 生长 所 产生 的 三 种 组 织 已 完成 其 分 化 ， 
它们 的 细胞 在 功能 上 已 经 成 熟 。 

根 的 初生 组 织 : 

根 中 由 三 种 初生 分 生 组 织 产 生 的 三 种 初生 组 
织 是 :表皮 (epidermis) 皮层 (cortex) 、 维 管 柱 ( vas- 
cujar cylinder) 。 图 17. 12 和 图 17.13 分 别 是 单子 
叶 植 物 ( 玉 米 ) 和 双子 叶 植 物 ( 毛 苞 ) 根 的 横 切 面 。 
从 这 两 张 图 可 以 看 到 , 根 的 初生 结构 中 ,由 外 向 内 
的 这 三 个 部 分 。 

表皮 是 根 最 外 面 的 一 层 细胞 ,来 源 于 初生 分 生 
组 织 的 原 表皮 。 表 皮 细 胞 呈 砖 形 ,排列 整齐 紧密 ， 
其 外 面 的 壁 上 有 人 角质 膜 , 有 些 表 皮 细 胞 特 化 成 
根 毛 。 








图 17. 12 玉米 根 的 横 切 面 ( 引 自 周 云龙 ,2004) 


表皮 之 内 ` 维 管 柱 之 外 有 许多 层 薄 壁 细胞 组 成 的 
皮层 。 皮 层 细 胞 较 大 ,其 中 有 大 的 液 泡 ,排列 玻 松 , 有 
明显 的 细胞 间 院 。 皮层 的 最 内 一 层 细 胞 叫 内 皮层 ( en- 
dodermis) ,内 皮层 对 物质 进入 植物 体内 有 重要 作用 ， 
将 在 18.1.2 详 述 。- 

内 皮层 之 内 是 维 管 柱 ( vascular cylinder) 亦 称 中 柱 
(stele) 。 木 质 部 和 韧 皮 部 都 在 维 管 柱 中 发 育 。 双 子叶 
植物 (如 毛 葛 ) 和 单子 叶 植 物 ( 如 玉米 ) 的 主要 区 别 在 
于 维 管 福 中 木质 部 和 韦 皮 部 的 排列 。 在 双子 叶 植 物 的 
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17. 13 ” 毛 黄 根 横 切 ( 引 自 周 云龙 ,2004) 


根 中 (图 17. 12) , 维 管 柱 中 央 的 部 分 并 不 是 已 分 化 的 
细胞 ,而 是 未 分 化 的 薄 壁 细胞 ( 骨 )。 

在 维 管 柱 最 外 层 , 紧 贴 着 内 皮层 细胞 有 一 层 薄 
壁 细胞 , 称 为 中 柱 蒜 (pericycle)。 中 柱 鞘 细 胞 可 以 
再 度 转 变 为 分 生 细 胞 ,重新 分 裂 。 由 这 些 细胞 发 生 
有 丝 分 裂 而 形成 的 细胞 团 会 形成 侧根 而 伸 长 , 穿 过 
”皮层 而 从 主根 上 伸 出 去 。 侧 根 的 维 管 柱 仍 与 初生 
根 的 维 管 柱 相连 ,使 得 整个 根系 中 的 维 管 系统 成 一 


个 整体 。 
莹 的 初生 生长 和 初生 结构 
茎 的 顶端 分 生 组 织 在 顶 芽 的 顶端 ,是 一 团 进 行 分 


裂 的 细胞 , 呈 半 球形 。 顶 端 分 生 组 织 的 细胞 发 生 分 裂 ， 
分 裂 区 下 面 是 伸 长 区 ,此 区 的 细胞 伸 长 ,将 顶 芽 向 上 
推 , 伸 长 区 下 面 是 分 化 区 ,分 化 出 不 同 的 组 织 。 图 
17. 14 是 葵 尖 初生 生长 示意 图 。 





17. 14 芽 的 初生 生长 示意 图 


幼 茎 最 外 面 的 一 层 细 胞 就 是 表皮 ,来源 于 初生 分 


生 组 织 的 原 表皮 。 表 皮 细 胞 的 壁 一 般 较 薄 , 外 面 有 一 


层 角质 膜 ,防止 病菌 的 侵入 。 


是 输送 有 机 物 。 初 生 韧 皮 部 中 最 主要 的 组 


表皮 之 内 是 皮层 ,由 多 层 排列 琉 松 的 落 辟 细胞 继 
成 。 皮 层 的 外 围 可 能 分 化 出 厚 角 组 织 。 近 表皮 处 的 革 
壁 细 胞 和 厚 角 细 胞 中 常 含有 叶绿体 ,所 以 幼 莹 呈 绿 色 
茎 中 一 般 没有 内 皮 朗 ,所 以 皮层 和 维 管 组 织 的 办 
如 根 中 清楚 。 

皮层 以 内 是 维 管 柱 。 多 数 双 子叶 植物 的 
柱 包括 维 管束 、 髓 和 血 射 线 三 部 分 。 初 生 维 管 
由 初生 木质 部 和 初生 韧 皮 部 组 成 的 束 状 结构 ， 
韧 皮 部 在 外 面 , 木 质 部 在 内 面 。 初 生 韧 皮 部 
管 、 伴 胞 、 韧 皮 纤 维和 韧 皮 藩 壁 细胞 组 成 ,主要 
















是 得 管 。 许 多 筛 分 子 纵向 连接 成 为 第 管 ,第 分 
是 长 形 的 薄 壁 细胞 ,其 中 有 活 的 原生 质 体 。 人 
和 得 分 子 相伴 而 生 的 蓄 壁 细胞 ,在 筛 分子 旁 过 
生 木 质 部 由 导管 、 管 胞 等 组 成 。 导 管 由 导管 
尾 相连 而 成 。 

贿 是 茎 的 中 心 部 分 ,由 薄 壁 细胞 组 成 。 入 
各 种 内 含 物 ,如 淀粉 粒 、 县 质 和 无 机 物 的 晶体 邹 
线 (pith ray) 是 维 管束 之 间 的 划 辟 组织。 位 于 
丹 之 间 。 其 作用 是 横向 运输 和 贮藏 营养 物质 。 

在 大 多 数 双子 叶 植 物 中 , 维 管束 排列 成 环 
17.15) ;在 单子 叶 植 物 的 茎 中 , 维 管束 分 散在 
中 (图 17.16) 或 是 排列 成 两 环 ( 如 小 麦 )。 





图 17.15 向 日 比 幼 茶 模 切 示 初生 结构 (引用 





图 17. 16 玉米 葵 横 切面 ( 引 自 周 云龙 ,2004) 


17.2.3 ” 根 和 茎 的 次 生生 长 
大 多 数 双子 叶 植物 的 共和 根 会 发 生 次 生生 长 ,但 


。 时 不 会 。 次 生生 长 产生 的 组 织 使 植物 体 变 粗 。 在 次 生 
: 生长 中 起 作用 的 是 侧 生 分 生 组 织 ( lateral meristem ) : 维 
” 管 形成 层 ( vascalar cambium) 和 木 栓 形成 层 ( cork cam- 
”biam) 。 维 管 形成 层 产生 次 生 木质 部 和 次 生 韧 皮 部 , 木 
: 栓 形 成 层 则 产生 一 层 取 代表 皮 的 保护 组 织 即 周 皮 。 裸 
. 子 植物 都 有 次 生生 长 ,被 子 植物 中 则 只 有 双子 叶 植 物 


有 次 生生 长 。 

维 管 形成 层 与 次 生 维 管 组 织 的 产生 

维 管 形成 层 向 内 产生 次 生 木 质 部 ,向 外 产生 次 
生存 皮 部 (图 17.17) 从 而 使 葵 加 粗 。 重 要 的 是 要 了 
解 初生 生长 和 次 生生 长 是 同时 发 生 的 ,但 发 生 的 区 


- 域 不 同 。 顶 端 分 生 组 织 使 荃 伸 长 ,而 次 生生 长 则 在 


茎 下 部 开始 。 那 么 ,初生 的 植物 体 如何 将 初生 生长 
转变 为 次 生生 长 呢 ? 原因 在 于 维 管 形成 层 的 形成 。 
在 形成 维 管束 时 ,在 初生 毛皮 部 和 初生 木质 部 之 间 
保留 了 一 层 具 有 分 裂 潜能 的 细胞 ,这 些 细胞 后 来 发 
生 横 向 分 裂 ,产生 了 束 中 形成 层 (fascicular cambi- 
um) 。 随 着 束 中 形成 层 的 活动 ,一 部 分 骨 射 线 薄 壁 
细胞 也 恢复 分 裂 能 力 ,形成 束 间 形成 层 (interfascie- 
ular cambium) 。 束 中 形成 层 与 束 间 形成 层 连接 起 
来 , 便 形 成 了 维 管 形成 层 (图 17.18)。 

随 着 年 复 一 年 的 次 生生 长 ,一 层 一 层 的 次 生 木 质 
部 积累 起 来 ,形成 我 们 所 说 的 木材 。 木材 主要 由 管 胞 、 
导管 分 子 和 木 纤 维 组 成 。 这 些 细胞 在 成 熟 时 都 是 死 


”的 ,有 厚 的 、 木 质 化 的 壁 ,所 以 木材 坚硬 。 在 温带 ,多 年 


生 植物 的 次 生生 长 有 季节 性 变化 。 每 年 冬季 , 维 管 形 
成 层 休眠 ,生长 中 断 ; 次 年 春季 ,次 生生 长 又 恢复 。 春 
季 长 出 的 管 胞 和 导管 分 子 较 夏 季 长 出 的 大 ,而 且 壁 也 
较 薄 。 所 以 很 容易 区 分 早 材 (early wood) (或 春 材 ) 和 
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木 检 形 成 层 ” 木 栓 


图 17.17 木 本 植物 蕉 的 次 生生 长 ( 引 自 Campbell 等 ,2000) 


pO 


A 
cA 


pA 
SR ( 


hs 
i 


Cy 
0 


A 
Cs 
CA 
AN 


Son 
SS 
ST 

Ly 
C 
CLi 


3 


入 < 


be 
全 


D 


[7 


Co 
Zh Cy 
HR 


A 


hi 
y 
[> 


NY 


Lt 人 
傅 UN A 
\) 7 


人 





ys 


图 17. 18 ， 维 管 形成 层 的 形成 ( 引 自 周 云龙 ,2004) 


晚 材 (late wood) (或 夏 材 ) 。 

春 材 的 结构 优化 了 水 分 的 运输 ,使 得 水 分 容易 运 
到 旺盛 生长 的 部 分 ,特别 是 迅速 膨大 的 叶片 中 。 虽 然 
夏 材 中 的 厚 壁 细胞 运输 水 分 较 慢 ,但 它们 给 予 树木 更 
强 有 力 的 支持 。 在 温带 树干 的 横 切面 上 所 看 到 的 清晰 
的 年 轮 就 是 维 管 形成 层 逐 年 活动 的 记录 ,计算 年 轮 的 
数目 ,就 可 以 估 测 树龄 。 

在 多 年 生 木 本 植物 茎 的 次 生 木 质 部 中 ,形成 层 
每 年 向 内 形成 木质 部 ,结果 越 靠 近 中 心 的 木质 部 年 
代 越 久 ,因而 有 了 心材 (heartwood) 和 边 材 ( sap- 
wood) 之 分 。 边 材 是 靠近 形成 层 的 部 分 ,颜色 较 浅 ， 
是 近 2 ~5 年 内 形成 的 。 心 材 颜色 较 深 。 是 次 生 木 
质 部 的 中 心 部 分 ,是 早年 形成 的 ,不 仅 都 是 死 细胞 ， 
而 且 有 一 些 物 质 如 树脂 、 莱 质 等 侵 和 细胞壁。 心材 
坚硬 耐 磨 ,而 且 有 特殊 的 色泽 。 某 些 树木 的 心材 有 
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工艺 上 的 特殊 价值 。 

木 栓 形成 层 和 周 皮 的 产生 

在 次 生生 长 早期 ,初生 生长 所 产生 的 表皮 逐渐 裂 
开 , 死 亡 。 表 皮 为 新 的 保护 组 织 所 取代 ,这 种 保护 组 织 
是 由 木 栓 形 成 层 产生 的 。 木 栓 形成 层 是 分 生 组 织 , 据 
外 分 裂 形成 木 栓 层 , 向 内 分 裂 形 成 栓 内 层 ( 图 17.19) 。 
随 着 木 栓 层 中 木 栓 细 胞 的 成 熟 ,其 壁 中 聚集 一 种 蜡 质 ， 
称 为 木 栓 质 (suberin) ,随后 就 死去 。 木 栓 组 织 的 功能 
是 保护 茎 使 免 受 机 械 的 伤害 和 病原 体 的 侵害 。 而 且 由 
于 木 栓 是 螨 质 的 , 它 也 保护 茎 不 致 丢失 水 分 。 一 层 一 
层 的 栓 细 胞 加 上 木 栓 形成 层 共同 组 成 周 皮 ( peri- 
derm) 。 周 皮 取 代 初 生生 长 中 形成 的 表皮 ,起 保护 植物 
体 的 作用 。 周 皮 上 有 局 部 的 裂孔 ,这 是 由 于 这 里 的 木 
栓 形 成 层 的 细胞 非常 活跃 而 产生 的 。 这 些 裂 口 称 为 皮 
孔 (lenticel) , 皮 和 孔 使 得 树干 内 的 活 细胞 能 与 外 界 交换 
气体 ,以 利于 细胞 呼吸 的 进行 。 图 17. 20 是 皮 孔 的 
结构 。 


树 皮 (bark) 包 括 维 管 形成 层 外 面 的 所 有 组 织 ， 





韧 皮 射线 
次 生 韧 皮 部 


形成 层 
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后 生 木 质 部 
原生 木质 部 


图 17. 19 根 树 三 年 生 葵 横 切 ( 引 自 周 云龙 ,2004) 


“的 较 老 的 次 生 韧 皮 部 则 已 死去 ,起 着 保护 树干 的 










区 

















图 17. 20 皮 孔 的 两 种 类 型 (a) 接骨 木 (Sambuems nigre) 的 未 | 
皮 孔 。(b) 李 属 (Prunus avium) 的 成 熟 皮 孔 ( 引 自 周 云 龙 ,2004) 


含义 比 周 皮 更 广泛 。 从 内 向 外 数 , 树 皮 包括 次 生 
部 、 木 栓 形成 层 和 木 栓 层 ,换言之 , 树 皮 就 是 周 皮 吉 
韧 皮 部 。 和 

木 栓 形成 层 有 一 定 寿命 ,最 初 形成 的 木 栓 
一 般 只 活动 几 个 月 。 茎 继续 增 粗 , 原来 的 周 皮 好 
新 的 木 栓 形成 层 又 在 木 栓 层 内 产生 ,如 此 不 断 ? 
所 以 最 终 没有 皮层 留 下 来 ,而 次 生 韧 皮 部 中 的 医 
胞 则 发 育成 为 新 的 木 栓 形 成 层 。 

只 有 最 幼 嫩 的 次 生 韧 皮 部 才 起 运输 糖分 的 4 
这 种 韧 皮 部 在 木 栓 形 成 层 的 内 面 。 在 木 栓 形 成 层 





最 后 则 在 次 生生 长 的 后 期 随 闭 树 皮 一 同 脱落 。 和 区 
次 生 韧 皮 部 为 什么 不 像 次 生 木 质 部 那样 年 复 一 
累 起 来 的 原因 。 二 

图 17.21 概括 了 木 本 植物 的 茎 的 初生 组 织 ” 
组 织 之 间 的 关系 。 

根 的 次 生生 长 

根 的 次 生生 长 与 茎 的 类 似 , 两 种 侧 生 
织 一 一 维 管 形成 层 和 木 栓 形 成 层 一 一 发 育 并 广 
组 织 。 维 管 形成 层 在 维 管 柱 内 形成 ,向 内 产生 : 
质 部 ,向 外 产生 次 生 韧 皮 部 。 随 着 维 管 柱 直行 
皮层 和 表皮 裂 开 并 脱落 ,于 是 由 中 柱 畏 上 形成 
成 层 并 产生 周 皮 。 周 皮 与 初生 的 表皮 不 同 , 它 ” 


初生 分 生 组 织 初生 组 织 
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水 的 ,所 以 只 有 根 的 最 幼 嫩 的 部 分 才 负责 从 土壤 中 


二 的 作用 。 
年 复 一 年 , 根 逐 渐 木 质 化 ,其 次 生 木 质 部 中 也 


”的 树 皮 。 大 量 的 次 生生 长 使 得 根 和 茎 没有 多 大 的 


， 区 别 。 








。 能 否 产生 能 育 的 后 代 是 任何 一 种 生物 适应 性 的 唯 
“一 标志 。 从 进化 的 观点 来 看 ,可 以 认为 植物 的 全 部 结 
， 构 和 功能 的 终极 目标 都 是 繁殖 自身 。 
“17.3.1 被 子 植物 的 有 性 生活 周期 
”所 有 植物 ( 即 被 子 植物 裸子 植物 、 苹 类 植物 和 苔 
， 萄 植物 ) 生 活 周期 的 特点 是 有 世代 交替 (alternation of 
:generations) , 即 单 倍 体 (n) 世代 和 二 倍 体 (2n) 世代 相 
， 互 交替 而 产生 另 一 个 世代 。 二 倍 体 世代 称 为 移 子 体 
(sporophyte) , 它 通过 减 数 分 裂 产生 单 配 体 移 子 。 孢 子 
发 生 有 丝 分 裂 , 形 成 多 细胞 的 瞧 \ 雄 单 倍 体 植物 , 即 配 
子 体 (gametophyte) 。 配 子 体 经 过 有 丝 分 裂 和 细胞 分 
化 ,发 育 并 产生 配子 一 一 精子 (sperm) 和 卵 (eg8) 。 受 
精 作用 产生 二 倍 的 合子 (zygote) ,合子 经 过 有 丝 分 裂 形 
成 新 的 孢子 体 。 图 17. 22 就 是 被 子 植物 生活 周期 的 
概要 。 

被 子 植物 以 孢子 体 为 主要 世代 ,我 们 看 到 的 植物 
都 是 孢子 体 。 其 他 植物 的 世代 交 壹 各 有 其 特点 ,将 在 
第 29 章 中 分 别 介绍 。 

被 子 植物 的 生殖 器 官 是 花 ( 图 17. 23 ) 。 花 的 各 个 


次 生 木质 部 
周 皮 
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基本 分 生 组 织 一 一 基本 组 织 { 人 
皮层 -~ 木 栓 形成 层 -~ 木 检 层 ， 栓 内 层 


图 17.21 木 生 植物 的 荆 初 生 组 织 和 次 生 组 织 的 关系 


部 分 即 花 办 (petal) 、 莹 片 (sepal) 、 雄 功 (stamen) 和 心 
皮 (earpel) 。 它 们 都 是 变态 的 叶 。 花 中 的 生殖 器 官 是 
雄 划 和 心 皮 。 雄 营 顶 端 是 花药 (anther) ,花粉 粒 即 产 
生 于 其 中 。 

心 皮 是 构成 难 划 (pistil) 的 基本 单位 ,其 顶端 是 柱 
头 (stigma) ,是 接受 花粉 粒 的 部 位 。 峻 莫 下 端 是 子 房 
(ovary) , 子 房 与 柱头 之 间 是 花柱 (style) , 子 房 中 有 胚 
珠 (ovule)。 一 末 花 可 能 不 只 由 一 个 心 皮 组 成 。 

在 被 子 植物 进化 过 程 中 , 花 有 许多 变异 。 具 有 全 
部 花 器 官 一 一 莹 片花 瓣 、 雄 荔 和 上 肉 蔓 一 一 的 花 称 为 完 
全 花 (eomplete flower) ,缺少 一 种 或 几 种 花 器 官 的 花 称 
为 不 完全 花 (incomplete flower)。 例 如 , 禾 本 科 植 物 的 
花 就 是 不 完全 花 , 因 为 没有 花 办 。 

生殖 器 官 是 否 完全 又 使 花 分 为 单 性 花 ( unisexu- 
al flower) 和 两 性 花 (bisexual flower) 。 两 性 花 是 既 
有 肉 营 又 有 雄蕊 的 ,但 不 一 定 都 有 花 准 和 葛 片 。 单 
性 花 则 或 是 缺少 雄 划 ,或 是 缺少 雌蕊 ,分 别 为 雄花 
和 雌花 。 一 株 植物 上 既 有 雌花 又 有 雄花 的 植物 称 
为 肉 雄 同 株 的 (monoecious) ,否则 就 是 峻 雄 异 株 的 
(diecious) 。 玉 米 是 雌雄 同 株 的 ,顶端 是 雄花 的 花 
序 , 下 面 的 是 上 肉 花 序 。 银 查 是 上 肉 雄 蜡 株 的 ,有 雄 株 
和 上 肉 株 之 别 。 

受精 作用 发 生 在 胚珠 中 ,受精 的 胚珠 发 育成 种 子 ， 
子 房 则 发 育成 果实 。 果 实 保护 种 子 并 有 利于 其 散布 。 
种 子 在 适宜 条 件 下 萌发 ,成 长 为 新 的 植株 。 

植物 的 有 性 生活 周期 中 最 关键 的 步骤 是 受精 作 
用 。 图 17. 24 即 为 被 子 植物 生活 周期 中 的 双 受 精 作 
用 。 如 前 所 述 ,所 有 的 植物 都 有 世代 交替 , 即 单 倍 (m) 
的 配子 体 和 二 倍 (2n) 的 孢子 体 ,互相 交替 。 所 有 的 裸 
子 植物 和 被 子 植物 的 根 、 茎 . 叶 、 生 殖 器 官 的 主要 部 分 ， 
都 是 二 倍 的 。 孢 子 体 产生 的 特殊 结构 一 一 花药 和 胚 
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图 17. 22 被 子 植物 生活 周期 概要 ( 引 自 Campball 等 ,2002) 
丝 分 裂 产 生 配子 ,雌雄 配子 通过 受精 作用 结合 ,形成 


子 体 , 于 是 生活 周期 完成 。 
我 们 只 能 直接 看 到 被 子 植物 和 裸子 植物 的 孢 
体 , 有 时 会 看 到 花粉 ( 雄 配子 体 ) ,只 有 在 显微镜 下 
能 看 到 肉 雄 配子 体 的 详细 情况 。 
让 我 们 从 雄 配子 体 花 粉 粒 的 形成 开始 讨论 植物 
生活 周期 。 花 药 中 的 花粉 母 细胞 会 进行 减 数 分 裂 ， 
生 4 个 单 倍 的 孢子 (这 就 是 雄 配 子 体 的 开始 ) ,每 一 
孢子 又 发 生 有 丝 分 裂 , 产 生 两 个 单 倍 的 细胞 ,一 个 中 
养 细胞 ( vegetative cell) ,或 称 粉 管 细胞 ,一 个 叫 生殖 
胞 (generative cell) , 这 两 个 细胞 组 成 花粉 粒 (pol 
图 17.23 花 的 结构 grain) ,花粉 粒 外 面 有 壁 。 从 花药 中 释放 出 来 的 就 是 
粉 粒 ( 图 17.24) 。 
珠 一 一 才 发 生 减 数 分 裂 ,形成 单 倍 的 孢子 ,这 些 孢子 再 另 一 方面 是 礁 配 子 体 ( 即 胚 宫 ,embryo sac ) 的 
发 生 有 丝 分 裂 , 产 生 多 细胞 的 配子 体 。 配 子 体 通过 有 成 ,这 一 过 程 发 生 在 胚珠 中 。 一 采花 的 子 房 中 一 般 


( 鲜 蔬 ) 沼 记 











雄 配 子 体 (花粉 粒 ) 的 发 育 


上 肉 配 子 体 ( 胚 客 ) 的 发 育 
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图 17.24 被 子 植 物 瞧 雄 配子 体 的 形成 和 双 受 精 作用 
( 引 自 Campbell 等 ,2000) 
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多 个 胚珠 ,图 17.24 中 只 画 了 一 个 。 正 在 发 育 的 胚珠 
中 有 一 个 中 央 的 细胞 ,周围 有 许多 个 小 的 细胞 保护 着 
它 。 这 个 中 央 细 胞 膨大 并 发 生 减 数 分 裂 ,产生 4 个 单 
倍 的 孢子 。 这 4 个 孢子 中 通常 只 有 一 个 存活 ,长 大 并 
发 生 有 丝 分 裂 , 产 生 一 个 多 细胞 的 结构 称 为 胚 襄 ,其余 
3 个 孢子 都 退化 。 和 孢子 体 产生 的 胚 吉 中 ,有 一 个 大 的 ， 
具有 两 个 单 倍 体 核 的 中 央 细 胞 。 虾 讼 中 另外 还 有 几 个 
细胞 ,其 中 有 一 个 特别 重要 的 就 是 卵细胞 。 

受精 作用 的 第 一 步 是 传粉 ( pollination) , 即 花粉 粒 
由 于 风 或 昆虫 等 的 作用 落 到 柱头 上 并 在 其 上 萌发 , 营 
养 细胞 质 从 花粉 外 壁 的 薄弱 区 域 ( 如 萌发 孔 ) 突 出 形 
成 花粉 管 并 穿 人 柱头 。 随 后 ,营养 细胞 和 生殖 细胞 的 
核 进入 生 长 中 的 花粉 管 ,处 于 其 前 端 。 花 粉 管 在 花柱 
中 延伸 到 达 子 房 。 同 时 生殖 细胞 发 生 有 丝 分 裂 , 产 生 
两 个 精子 。 当 花粉 管 到 达 胚珠 时 , 它 经 由 一 个 小 孔 进 
入 胚 吉 ,将 两 个 精子 都 释放 出 来 。 一 个 精子 与 卯 结合 ， 
形成 合子 , 另 一 个 精子 则 与 胚 圳 中 大 的 中 央 细 胞 结合 ， 
形成 三 倍 (3n) 的 细胞 。 这 一 过 程 称 为 双 受精 作用 
( double fertilization ) ,是 仅 发 生 于 被 子 植物 中 的 现象 。 


17.3.2 果实 和 种 子 的 发 育 


双 受 精 作 用 发 生 后 ,胚珠 逐步 发 育成 种 子 (图 
17.25) 。 胚 珠 中 有 一 个 合子 和 一 个 三 倍 的 细胞 。 合 子 
先 分 裂 成 为 两 个 细胞 ,其 中 的 一 个 细胞 经 过 多 次 分 裂 成 
为 聚集 在 一 起 的 许多 细胞 ,就 是 胚 ;另外 一 个 细胞 则 经 
过 多 次 分 裂 形成 一 目 细胞 ,这 就 是 胚 柄 ,是 柄 将 胚 推 入 
胚乳 中 。 胚 乳 又 从 何 而 来 呢 ? 原来 那个 三 倍 体 的 胚乳 
母 细 胞 经 过 多 次 分 裂 形 成 多 细胞 的 胚乳 (endosperm ) ， 


子叶 





种 子 
图 17. 25 双子 叶 植 物 胚 的 发 育 
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其 中 有 大 量 养分 , 供 胚 胎 利用 。 图 17. 25 中 胚 有 了 两 个 
突起 ,就 是 子叶 。 双 子叶 植物 有 两 片子 叶 , 单 子叶 植物 
只 有 一 片子 叶 。 

胚珠 发 育 的 结果 是 形成 种 子 。 胚 珠 的 珠 被 失去 大 
部 分 水 分 ,成 为 种 皮 , 包 被 着 胚 和 胚乳 。 种 子 的 发 育 到 
此 告 一 段落 并 进入 休眠 (dormaney) 。 种 子 的 休眠 是 指 
其 生长 和 发 育 暂时 停止 ,这 是 重要 的 进化 适应 现象 。 


休眠 期 间 ,种 子 可 被 散布 , 直到 环境 适宜 时 才 开始 萌 


发 ,形成 新 的 植株 。 

图 17. 26 为 菜豆 的 种 子 和 玉米 的 籽粒 。 菜 豆 是 双 
子叶 植物 , 它 的 成 熟 的 胚 是 一 个 称 为 胚 轴 的 细 长 的 结 
构 和 着 生 其 上 的 2 片子 叶 组 成 。 子 时 下 方 的 胚 轴 部 分 
称 为 下 胚 轴 ( hypocotyl) ,最 下 端 是 胚 根 (radicle)。 子 
叶 上 方 的 胚 轴 为 上 胚 轴 (epicotyl) ,最 上 端 是 胚芽 (plu- 
mule)。 菜 豆 种 子 没有 胚乳 ,因为 在 种 子 形成 过 程 中 其 
子叶 已 将 四 乳 中 的 养分 全 部 吸收 了 。 

单子 叶 植 物 玉米 的 籽粒 实际 上 是 果实 ,其 中 有 一 
粒 种 子 。 玉 米粒 的 最 外 层 是 干燥 的 果皮 ,与 种 皮 紧 密 
结合 在 一 起 。 玉 米 籽粒 中 胚乳 很 大 ,只 有 一 片子 叶 ,一 
般 称 之 为 盾 片 。 

果实 是 成 熟 的 子 房 , 现 以 菜豆 为 例 说 明 果 实 的 
发 育 。 受 精 后 不 久 ,花瓣 就 脱落 ,激素 的 变化 使 得 
子 房 迅速 膨大 , 壁 加 厚 ,形成 果实 , 子 房 中 的 胚珠 发 
育成 种 子 。 食 用 的 带 荚 豌豆 ( 即 芒 豆 的 莱 果 ,市场 
上 所 谓 荷 兰 豆 ) 就 是 在 果实 形成 初期 采摘 的 ,完全 
呈 绿 色 。 继 续 发 育 , 豆 莱 就 会 变 干 , 呈 褐色 ,并 且 裂 
开 ,将 种 子 释放 出 来 。 

. 某 些 被 子 植物 中 , 花 的 其 他 部 分 也 参与 果实 的 形 
成 。 例 如 莘 果 的 花 中 , 子 房 埋 在 花 托 之 内 ,我 们 所 吃 苹 
果 的 肉质 部 分 主要 来 自 花 托 ;我们 扔 掉 的 那 部 分 , 才 是 
来 自 子 房 的 真正 意义 上 的 果实 。 

草莓 和 莲 医 是 聚合 果 (aggregate fruit) ,因为 它们 
是 由 具有 多 个 分 散 ( 离 生 ) 心 皮 的 花 发 育 而 来 的 。 还 
有 一 种 复 果 (multiple fruit) ,是 由 许多 花 发 育 而 来 的 ， 
这 些 花 聚合 成 能 ,各 个 花 条 的 子 房 壁 加 厚 时 , 便 融 合 在 
一 起 ,形成 了 一 个 “果实 ”。 菠 葛 就 是 复 果 。 

当 种 子 完成 其 发 育 时 ,果实 也 就 成 熟 了 。 像 大 豆 
或 驶 豆 这 样 的 干果 ,成熟 时 能 够 裂 开 以 释放 其 中 的 种 
子 。 肉 质 果实 的 成 熟 较 复杂 , 它 是 由 几 种 激素 相互 作 
用 的 许多 步骤 控制 的 。 这 类 果实 成 熟 后 动物 喜欢 食 
用 ,这 便于 其 种 子 的 散布 。 这 种 成 熟 过 程 包括 酶 消化 
其 细胞 壁 , 使 果实 变 软 ;颜色 由 绿 变 为 红 、 黄 、 楼 ;其 中 


. 眠 。 冬 季 严寒 地 区 的 植物 ,其 种 子 的 休眠 期 常 较 长 ?3 
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玉米 籽粒 ( 单 籽 叶 ) 


图 17.26 菜豆 种 子 和 玉米 籽粒 的 结构 












的 有 机 酸 或 淀粉 转变 为 糖 。 成 熟 果实 中 糖 的 浓度 可 
达 20% 。 这 些 特 性 是 人 工 培育 各 种 果树 以 提供 多 
多 样 美味 水 果 的 基础 。 


17.3.3 ”种子 萌发 是 生活 周期 的 继续 


人 们 常常 认为 种 子 萌发 是 植株 生命 的 开始 ,但 
实 上 种 子 中 已 经 有 一 株 微型 的 植株 。 所 以 ,萌发 
是 暂时 中 断 的 生长 和 发 育 的 恢复 而 不 是 生命 
开始 。 

成 熟 时 ,种 子 发 生 脱 水 作用 而 进入 休眠 状态 ,i 
是 一 种 代谢 速率 特别 低 而 中 断 了 一 切 生 长 发 育 
的 状态 。 使 种 子 恢复 其 生长 发 育 的 过 程 则 称 为 打 
休眠 。 有 些 种 子 只 要 环境 条 件 适 合 就 会 萌发 ， 
种 子 则 必须 停留 在 休眠 状态 一 定时 期 ,环境 条 
适 才 会 萌发 。 2 

休眠 的 打破 常常 需要 特定 的 环境 条 件 。 例 如 某 
沙漠 植物 的 种 子 , 只 有 下 过 大 雨 之 后 才 会 萌发 ,因为 
果 它 们 过 早 萌发 ,可 能 又 会 遇 到 干旱 而 使 幼苗 村 针 
在 自然 火灾 多 发 的 地 区 ,常常 需要 高 温 打 破 种 子 的 : 


季 或 秋季 播 下 的 种 子 ,常常 要 到 次 年 春季 才 萌 发 
常 小 的 种 子 , 例 如 某 些 品种 的 万 莒 或 烟草 ,需要 光 








萌发 。 有 些 种 子 的 外 过 需要 化 学 试剂 的 处 理 将 其 软化 

后 才能 萌发 ,这 就 保证 了 这 些 种 子 只 有 经 过 动物 的 消 
化 管 才 能 打破 休眠 ,这 使 得 它们 可 能 被 带 到 远 处 后 才 
萌发 ,有 利于 其 散布 。 
。 休眠 种 子 能 够 保有 其 活力 的 时 间 因 植物 种 类 而 
，。 蜡 ,从 数 年 到 数 十 年 甚至 更 长 时 间 不 等 。 一 般 而 言 , 存 
下 留 一 、 两 年 不 成 间 题 。 所 以 在 火灾 \ 早 灾 、 涝 灾 或 其 他 

环境 灾变 发 生 后 植被 会 迅速 恢复 。 

通常 认为 ,萌发 从 种 子 的 吸水 开始 。 吸 了 水 的 种 
子 膨 胀 ,使 种 子 破裂 ,并 引发 胚 中 的 代谢 变化 ,从 而 使 
之 重新 开始 生长 。 胚 乳 或 子叶 中 的 酶 开始 消化 贮存 的 
养分 ,消化 的 产物 则 运 至 胚 的 生长 区 域 中 。 

不 同 种 子 的 萌发 过 程 不 完全 相同 ,有 些 植物 是 子 
叶 出 土 萌发 (epigaeous germination ) , 另 一 些 则 是 子叶 
留 土 萌 发 (hypgeous germination ) 。 17.27 就 是 这 两 
种 类 型 。 

留 土 萌发 的 例子 如 青豆 玉米 ,种子 萌发 时 胚 根 首 
先 突破 种 皮 并 向 下 生长 ,然后 胚芽 向 上 生长 ,其 上 部 呈 
钩 状 ,这 样 蕉 尖 可 以 受到 保护 ,不 被 土壤 控 伤 ,下 胚 轴 
不 伸 长 。 胚 芽 出 土 后 , 照 光 使 钓 变 直 , 于 是 茎 尖 向 上 生 
长 ,第 一 片 叶 展 开 。 这 时 幼苗 已 能 进行 光合 作用 ,子叶 
中 的 养分 几乎 已 被 用 尽 。 留 在 土壤 中 的 残余 子叶 以 后 
就 会 脱落 死亡 。 

药 麻 种 子 是 出 土 萌发 的 例子 。 种 子 萌发 时 下 胚 轴 
伸 长 ,所 以 子叶 伸 出 土壤 表面 (图 17.27) 。 

单子 叶 植物 ( 如 玉米 ) 的 种 子 萌发 时 也 是 胚 根 先 








. (a) 萨 麻 
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伸 出 ,然后 是 胚芽 。 茎 尖 附 近 不 形成 匆 ,但 是 有 一 层 蒜 
(胚芽 忒 ) 保 护 着 茎 尖 。 下 胚 轴 不 伸 长 ,玉米 籽粒 一 直 


留 在 土 中 直到 耗 尽 。 
萌发 中 的 种 子 非常 脆弱 ,在 自然 条 件 下 ,只 有 很 少 
一 部 分 幼苗 能 够 成 活 并 繁殖 。 


17.3.4 植物 还 可 以 进行 营养 繁殖 


植物 的 营养 繁殖 ( vegetative propagation ) 是 指 植 
物 营养 体 的 某 一 部 分 与 母体 分 离 ( 有 时 不 分 离 ) 而 
形成 新 个 体 的 繁殖 方式 。 例 如 ,许多 变态 的 根 或 
葵 ,如 竹 ( 根 状 荃 ) . 蔬 ( 鳞 葵 ) 百合 (鳞茎 ) .马铃薯 
(块茎 ) 等 ,在 其 节 上 可 以 长 出 不 定 根 ,外 界 条 件 适 
合 时 , 芽 就 可 以 长 成 一 个 新 植株 。 许 多 杂 草 能 利用 
根 状 茎 进行 繁殖 , 当 根 状 茎 被 切断 后 ,每 一 小 段 就 
会 形成 一 个 新 的 植株 。 姜 也 是 利用 根 状 蕉 进行 繁 
殖 ( 图 17.28) 。 

除 地 下 茎 外 ,其 他 如 草莓 (图 17.29) 的 条 外 梳 
上 ,番薯 和 大 丽 菊 的 块根 (root mber) 上 都 能 长 出 不 
定 根 和 不 定 芽 ,形成 新 的 植株 。 还 有 的 植物 叶 就 有 
繁殖 能 力 , 例 如 ,落地 生根 的 叶 的 边缘 处 可 以 产生 
不 定 芽 , 芽 落 地 后 长 出 不 定 根 ,形成 新 植株 (图 
17.30)。 

营养 繁殖 在 生产 中 有 多 种 用 途 。 农 业 上 常 利 用 地 
下 茎 (如 马 铃 慕 ) 或 块根 (如 番 茵 ) 作 为 播种 材料 。 园 
艺 上 利用 的 营养 繁殖 方式 有 许多 种 : 插 插 (cutting)、 压 
条 (layering) \ 嫁 接 (grafting) 等 。 





图 17.27 子叶 出 土 的 幼苗 (a) 与 子叶 留 土 的 幼苗 (b) 


( 仿 Rauen,1986) 
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图 17.31 压条 繁殖 ( 引 自 高 信 曾 ,1987) 





择 播 是 将 枝条 剪 成 小 段 , 插 人 士 中 ,不 定 根 产 


图 17.28 ”美的 根 状 蕉 长 出 不 定 根 和 直立 苍 生 后 , 芽 便 可 形成 新 的 侧枝 ,于 是 新 植株 就 产生 了 。 
( 引 自 高 信 曾 ,1987 ) 有 的 植物 很 容易 长 根 , 择 插 的 成 活 率 很 高 。 有 的 植 


物 不 易 长 根 ,可 以 用 植物 激素 等 进行 处 理 ,促进 : 
生根 。 

压条 是 指 将 植物 的 枝条 埋 入 土 中 ,在 其 上 剥 去 部 : 
分 树 皮 , 或 切 一 伤口 。 这 时 从 上 方 运 来 的 养分 以 及 其 
他 生长 物质 ,都 聚积 在 伤口 或 剥 去 皮 的 部 分 ,可 以 促进 ， 
.不 定 根 的 形成 。 待 不 定 根 长 到 一 定 程度 后 ,就 可 以 将 : 
枝条 切断 ,进行 移植 (图 17. 31)。 : 

嫁接 可 以 达到 繁殖 目的 ,对 于 不 产生 种 子 的 
树 有 重大 意义 。 不 仅 如 此 ,嫁接 可 以 使 一 些 由 种 ; 
繁殖 不 能 保存 的 亲本 的 优良 品质 保存 下 来 。 此 外 
嫁接 是 应 用 广泛 的 营养 繁殖 技术 。 通 常 是 把 一 
植物 的 枝条 接 到 另 一 株 植 物 的 枝 干 上 ,使 它们 彼 
愈合 ,成 为 一 个 植株 。 接 上 去 的 枝条 称 为 接穗 (sc 
on) ,被 接 的 植株 (保留 根系 的 植株 ) 称 为 砧 
(stock) 。 嫁 接 的 原理 是 植物 受伤 后 ,具有 愈 伤 的 3 
能 。 两 个 伤 面 紧 紧 贴 在 一 起 ,其 形成 层 也 非常 内 
近 , 由 于 细胞 的 增生 彼此 会 愈合 ,于 是 接穗 与 砧 
的 维 管 组 织 便 连 成 一 个 整体 。 利 用 嫁接 技术 ,还 
以 改良 品种 。 





图 17.29 草莓 的 币 甸 茎 繁殖 出 图 17. 30 落地 生根 的 营养 
新 植株 ( 引 自 高 信和 曾 ,1987 ) 繁殖 ( 引 自 高 信 曾 ,1987) 








1. 植物 有 一 年 生 、 二 年 生 和 多 年 生 的 。 这 3 种 寿命 各 有 什么 适应 意义 ? 在 芒 漠 、 海 滩 、 高 山 .湖泊 和 热带 雨 村 


中 ,这 3 种 寿命 中 的 哪 一 种 对 植物 的 存活 和 生殖 较 有 利 ? 为 什么 这 3 类 植物 无 论 在 什么 环境 中 都 常常 生 


长 在 一 起 ? 
2. 为 什么 木质 部 主要 由 死 的 细胞 组 成 而 韧 皮 部 则 全 由 活 的 细胞 组 成 ? 试 就 这 两 个 部 分 的 功能 进行 解释 。 
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8.1.1 植物 的 空气 营养 和 土壤 营养 


交 、 直 物 从 空气 中 吸收 二 氧化 碳 并 在 叶绿体 中 进行 
959 企 用 。 光 合作 用 所 产生 的 糖 类 占 植物 体 干 重 的 
上 笠 右 ,所 以 构成 植物 体 的 主要 是 有 机 化 合 物 , 即 
、\ 和 氢 、 氧 组 成 的 光合 作用 产物 。 碳 来 自 于 空气 中 
,下 化 碳 ,所 来 自 于 水 , 氧 也 来 自 于 水 。 在 光合 作 
讨论 (4.4 节 ) 中 , 曾 指出 17 世纪 以 前 ,人 们 认为 
生长 所 需要 的 物质 完全 来 自 土壤 。 以 后 由 于 光 
用 的 发 现 ,确立 了 空气 营养 的 概念 , 即 植物 体 主 








植物 也 需要 各 种 养分 ,当然 ,最 重要 的 养分 是 光合 作用 的 产物 一 一 糖 。 但 
植物 也 和 动物 一 样 ,所 需要 的 有 机 物种 类 很 多 。 不 过 植物 以 光合 产物 为 原料 
可 以 合成 自身 所 需要 的 所 有 各 种 有 机 物 。 通 常 所 说 的 植物 营养 是 指 矿 质 营养 ， 
即 植物 对 矿质 养分 的 吸收 和 利用 。 除 矿质 以 外 ,植物 也 需要 水 分 ,所 以 本 章 的 
内 容 也 包括 植物 与 水 分 的 关系 。 


”不 仅 植物 所 需 的 水 分 是 从 土壤 中 吸收 的 ,许多 无 机 


如 ,植物 从 土壤 中 吸收 的 氮 就 是 蛋白 质 和 核酸 的 组 分 





萌发 的 种 子 










要 是 由 光合 产物 组 成 的 。 但 是 土壤 营养 同样 重要 


盐 类 也 是 从 土壤 中 吸收 的 。 
植物 的 光合 作用 产物 是 建造 植物 体 的 物质 基础 
例如 ,大 树 的 树干 就 是 由 糖 的 衍生 物 组 成 的 。 不 仅 如 注 
此 ,细胞 呼吸 的 原料 也 是 糖 , 糖 是 植物 生命 活动 的 能 量 
来 源 。 
植物 从 土壤 中 吸收 的 矿物 质 也 是 不 可 缺少 的 ,人 


也 是 许多 植物 激素 和 辅酶 的 重要 成 分 。 磷 不 仅 是 核酸 
的 组 成 成 分 ,也 是 磷脂 、ATP 等 的 重要 成 分 。 关 于 矿物 
质 的 意义 ,将 在 18.2 中 详 述 。 

由 于 植物 具有 空气 营养 和 土壤 营养 这 两 方面 的 功 


胞 外 途径 ( 沿 细胞 壁 ， 
止 于 凯 氏 带 ) 


胞 内 途径 ( 通 
过 胞 间 连 丝 经 
由 细胞 内 部 ) 





“ 能 ,所 以 根 和 叶 之 间 必 须 有 物质 运输 的 机 制 。 叶 中 制 
。 造 的 糖 必须 运往 根 和 其 他 非 绿色 部 分 ,而 根 吸收 的 水 
。 分 和 无 机 盐 又 必须 上 运 至 地 上 部 。 高 达 100 m 的 大 树 
。 并 不 少见 ,这 种 向 上 的 物质 运输 显然 需要 很 多 能 量 ,其 
， 来 源 将 在 下 文 讨论 。 
”18.1.2 根 细胞 控制 养分 的 吸收 
” ， 根 尖 上 面 有 千 万 条 根 毛 ,所 以 根 的 表面 积极 大 。 
， 由 于 有 这 么 大 的 表面 积 , 根 能 够 吸收 足够 多 的 水 分 和 
。 溶 于 水 中 的 无 机 离子 ,以 保证 植物 的 生长 和 生活 。 
”进入 根 中 的 所 有 物质 都 是 溶 于 水 中 的 ,水 分 (实际 
: 上 是 稀 溶液 ) 进 入 根 中 木质 部 的 通路 是 :表皮 一 皮层 
内 皮层 一 木质 部 。 水 分 进入 木质 部 的 路 径 有 两 条 , 如 
”图 18.1 所 示 , 一 条 是 胞 外 途径 , 即 不 进入 细胞 ,溶液 沿 
”着 根 细胞 的 多 孔 细胞 壁 进去 ,而 不 进入 表皮 细胞 或 皮 
层 细胞 的 细胞 质 ,也 就 是 不 必 通 过 这 两 种 细胞 的 质 膜 。 
只 有 遇 到 内 皮层 时 ,这 条 胞 外 途径 才 被 打 断 。 因 为 内 
皮层 细胞 上 有 一 圈 凯 氏 带 ( Casparian strip)。 凯 氏 带 
是 一 条 含有 栓 质 和 木质 素 的 带 ,第 在 细胞 周围 。 水 分 
”或 溶液 不 能 通过 这 条 带 ,只 能 通过 质 膜 进入 到 内 皮层 
细胞 之 内 (图 18.2)。 

水 分 进入 木质 部 的 另 一 条 途径 是 胞 内 途径 , 先 通 
过 表皮 细胞 (一 般 是 根 毛 ) 的 质 膜 ,进入 细胞 之 内 。 根 
中 的 细胞 是 由 胞 间 连 丝 连通 着 的 ,所 以 各 个 根 细胞 是 
连 成 一 体 的 。 这 些 水 分 和 溶质 最 后 进入 内 皮层 。 内 皮 
层 纲 胞 则 将 溶质 释放 到 木质 部 中 。 

总 之 ,不 论 是 由 胞 外 途径 还 是 胞 内 途径 ,进入 根 中 


18.1 植物 对 养分 的 吸收 和 运输 “233. 






图 18. 1 水 分 和 溶质 由 土壤 进入 
木质 部 的 两 条 途径 


内 皮层 细胞 的 立体 图 解 


图 18.2 内 皮层 结构 ( 引 自 周 云龙 ,1999) 


的 水 分 和 溶质 ,都 必须 经 过 活 细胞 的 质 膜 (表皮 细胞 的 
质 膜 或 内 皮层 细胞 的 质 膜 ) 进入 木质 部 。 质 膜 对 水 分 
的 透 过 没有 选择 性 ,但 对 溶质 (离子 或 分 子 ) 的 透 过 是 
有 选择 性 的 ,所 以 只 有 某 些 溶质 能 够 进入 木质 部 。 

实际 上 ,水 分 和 溶质 并 不 是 一 成 不 变 地 只 通过 上 
述 两 条 途径 之 一 进入 木质 部 ,它们 可 能 时 而 经 由 胞 外 
途径 ,时 而 经 由 胞 内 途径 进入 木质 部 。 因 此 ,可 能 经 过 
许多 层 质 腊 和 细胞 壁 。 无 论 如 何 , 溶 质 至 少 必 须 有 一 
次 通过 质 膜 ,这 就 是 根 细胞 所 以 能 够 控制 养分 吸收 的 
关键 所 在 。 





18.1.3 蒸腾 作用 使 水 分 和 养分 在 木质 
部 中 上 运 


使 水 分 和 溶 于 其 中 的 离子 上 运 是 植物 重要 的 适应 
特征 。 这 样 植物 就 能 够 向 上 生长 ,使 枝叶 充分 暴露 在 
日 光 下 而 又 能 保证 来 自 土壤 中 的 水 分 和 养分 供应 。 植 
物 是 如 何 使 水 分 和 溶 于 其 中 的 养分 从 根部 运 到 地 上 部 
的 叶片 中 的 呢 ? 

前 面 已 经 讲 过 ,木质 部 组 织 是 由 两 种 类 型 的 细胞 
组 成 的 ,一 种 是 管 胞 ,一 种 是 导管 分 子 。 成 熟 时 这 两 种 
细胞 都 是 死 的 ,只 有 细胞 壁 。 两 者 都 是 非常 细 的 管子 ， 
首尾 相连 ,以 纹 孔 或 穿孔 相通 ,所 以 液体 可 以 在 这 些 管 
子 里 流动 ,这 种 液体 就 是 所 谓 的 木质 部 汁液 (xylem 
sap) 。 提 到 液体 在 管子 里 从 下 往 上 流 , 你 可 能 马上 就 
会 想到 血液 在 血管 中 流动 。 人 体内 血液 能 够 向 上 流 至 
头 部 ,是 因为 心脏 的 泵 动 ,植物 体内 有 没有 类 似 的 机 制 
把 木质 部 汁液 从 根部 泵 上 去 呢 ? 

植物 学 家 确实 发 现 根 部 有 一 种 微薄 的 力 ,能 将 半 
液 推 上 去 。 根 细胞 会 主动 将 无 机 离子 泵 人 木质 部 ,而 
内 皮层 会 使 离子 在 木质 部 中 积累 。 当 离子 积累 到 一 定 
程度 时 ,水 就 会 通过 渗透 作用 进入 木质 部 ,从 而 推动 林 
质 部 汁液 向 上 移动 , 这 种 力量 称 为 根 压 (root pres- 
sure) ,能 将 木质 部 汁液 推 到 一 二 米 的 高 度 。 但 这 种 扒 
力 不 足 以 解释 所 有 树木 中 汁液 的 上 运 。 特 别 高 大 的 树 
木 ,例如 红 杉 和 巨 杉 ,当然 不 能 靠 根 压 将 汁液 运 到 
顶部 。 

原来 木质 部 汁液 不 是 被 推 上 去 的 ,而 是 被 拉 上 去 
的 ,这 种 拉力 就 是 蒸腾 作用 (transpiration) , 即 植物 的 叶 
或 其 他 暴露 在 空中 的 部 分 丢失 水 分 的 过 程 。 

车 腾 作用 怎样 将 水 分 从 根部 拉 上 去 呢 ? 让 我 们 从 
气孔 开始 研究 。 只 要 气孔 是 张 开 着 的 ,水 分 就 会 从 叶 
子 里 面向 外 扩散 ,就 好 像 一 条 了 晾 在 空气 中 的 湿 毛 由 中 
的 水 会 向 空气 中 扩散 一 样 。 蒸 腾 作 用 之 所 以 能 将 树 中 
的 木质 部 汁液 拉 上 去 是 因为 水 的 两 种 特殊 作用 :内 至 
作用 ( cohesion ) 和 黏附 作用 (adhesion ) 。 内 聚 作 用 是 
指 同一 种 分 子 彼此 粘连 在 一 起 。 就 水 分 子 而 言 ,是 氢 
键 使 水 分 子 粘连 在 一 起 。 相 互 粘连 的 水 分 子 在 整个 森 
质 部 系统 中 连 成 一 长 串 , 从 叶 一 直到 根 ,好像 长 长 的 一 
殷 珠 子 。 攻 附 作用 是 指 不 同 种 类 的 分 子 粘连 在 一 起 。 
木质 部 中 水 分 子 与 细胞 壁 中 的 纤维 索 分 子 通过 氢 键 而 
慕 附 在 一 起 。 

对 于 这 一 条 长 长 的 黏附 在 木质 部 导管 和 管 胞 





壁 上 的 水 柱 ,蒸腾 作用 如 何 起 作用 呢 ? 水 分 子 要 离 
开 叶 片 , 它 必须 首先 从 水 柱 顶 端 分 离 出 去 。 事 实 
上 , 它 是 由 叶 内 潮湿 的 细胞 间 队 与 外 界 比较 干燥 的 
空气 之 间 较 陡 的 扩散 梯度 拉 出 去 的 。 内 聚 力 虽 对 
这 种 拉力 有 反作用 ,但 并 非 强 到 足以 克服 它 ,所 以 
水 分 子 会 扩散 出 去 ,而 内 聚 力 和 蒸腾 作用 的 拉动 作 
用 却 对 余下 的 一 长 目 水 分 子 产生 了 张力 。 只 要 车 
腾 作 用 继续 进行 ,这 一 长 串 水 分 子 就 处 在 张力 之 
下 ; 当 第 一 个 水 分 子 扩散 出 去 之 后 ,第 二 个 就 取代 
其 位 置 , 于 是 水 柱 不 断 地 被 拉 上 去 。 水 分 子 与 管 辟 - 
的 黏附 力 则 帮助 木质 部 汁液 向 上 移动 并 对 向 下 的 
重力 起 反作用 。 在 不 发 生 蒸腾 作用 时 ,黏附 力 还 起 . 
到 维持 水 柱 不 下 滑 的 作用 。 : 
这 种 对 汁液 上 升 的 解释 称 为 蒸腾 作用 -内 聚 力 
张力 机 制 。 这 种 机 制 可 概括 如 下 : 蒜 腾 作用 拉动 一 
串 水 分 子 , 内 聚 力 使 这 串 水 分 子 连 在 一 起 ,而 黏附 力 
有 助 于 其 向 上 的 移动 。 植 物 并 不 需要 消耗 自身 的 能 
使 汗液 上 运 , 使 之 上 运 的 是 外 力 , 即 内 聚 力 和 黏附 力 
尤其 重要 的 是 日 光 能 ,这 些 力量 使 水 分 和 溶 于 其 中 
溶质 从 根部 运 到 上 部 。 
蒸腾 作用 对 植物 既 有 利 ,也 不 利 。 它 是 木质 部 
液 上 升 的 原动力 ,但 它 也 使 植物 丢失 大 量 的 水 分 。 通 
常 在 晴朗 .温暖 .干燥 有 风 的 日 子 里 ,蒸腾 作用 最 为 E 
盛 , 因 为 这 些 气 候 条 件 都 是 加 速水 分 蒸发 的 。 例 如 , 己 
株 高 约 20 m 的 栅 树 ,在 夏季 晴朗 的 白天 ,每 小 时 约 
失 200 工 水 。 只 要 土壤 中 有 足够 多 的 水 分 ,这 样 强 的 
蒸腾 作用 对 植物 不 会 造成 什么 问题 。 但 是 假若 土壤 中 
水 分 供不应求 , 燕 腾 掉 的 水 分 超过 了 土壤 所 能 补充 的 
水 分 。 叶 片 就 会 萎 莫 ,如 不 能 及 时 得 到 水 ,植物 最 终 就 
会 死亡 。 ; 
植物 对 水 分 的 平衡 有 一 种 控制 机 制 , 那 就 是 气孔 
的 运动 。 气 孔 的 张 开 和 闭合 控制 水 分 的 丢失 以 适应 环 
境 的 变化 。 如 图 18. 3 所 示 , 气孔 由 一 对 保卫 细胞 
(guard cell) 组 成 。 保 卫 细 胞 改变 其 形状 以 控制 气节 
的 开关 。 通 常 气孔 在 白天 张 开 , 夜 晚 关闭 。 白 天 ,气息 
张 开 ,C0, 由 大 气 中 进入 叶 内 ,光合 作用 可 以 进行 。 夜 
间 无 光 , 不 能 进行 光合 作用 , 所 以 气孔 关闭 以 节省 
水 分 。 
气孔 为 什么 会 改变 其 形状 从 而 引起 气孔 的 开 或 关 
呢 ? 图 18.3 大 略 说 明了 其 原理 。 当 保卫 细胞 从 周转 
的 细胞 中 得 到 了 钾 离子 (K* ) 时 ,水 就 会 由 于 渗透 作用 思 
而 进入 其 液 泡 内 ,于 是 细胞 呈 膨 胀 状态 。 如 图 所 示 , 保 





































细胞 的 壁 厚度 是 不 均匀 的 ,细胞 吸水 后 , 较 薄 的 壁 脱 
较 多 ,于 是 细胞 马 起 来 ,使 气孔 张 开 。 反 之 ,保卫 细 
丢失 K', 水 分 也 丢失 ,细胞 失去 膨胀 状态 , 气孔 
闭 。 

影响 气孔 开关 的 因素 有 光 、C0, 和 生物 钟 。 光 促 
保卫 细胞 吸收 K* 和 水 ,因而 使 气孔 在 早晨 张 开 。 叶 
C0, 水 平 较 低 也 使 气孔 张 开 。 第 三 个 因素 是 保卫 
胞 中 的 生物 钟 ,这 是 植物 体内 的 一 种 计时 机 制 (参见 
.2.2) 。 当 植物 在 白天 丢失 水 分 过 多 时 ,保卫 细胞 也 
将 气孔 关闭 。 这 种 响应 可 以 减少 水 分 丢失 ,但 同时 
削弱 了 C0, 的 同化 。 这 就 是 干旱 使 作物 减产 的 原 
因 之 一 。 总 而 言 之 ,调节 气孔 开 闭 的 机 制 使 植物 在 节 
为 水 分 和 制造 糖分 之 间 求 得 平衡 ;也 可 以 说 ,植物 总 是 
在 “ 铁 " 和“ 渴 " 之 间 寻 求 平衡 。 


,18.1 4 糖分 在 韧 皮 部 中 运输 


| 植物 有 木质 部 和 韧 皮 部 两 个 输 导 系统 。 韧 皮 部 的 
“主要 功能 是 运输 有 机 养分 分 子 , 即 光合 作用 所 合成 的 
“ 粮 类 。 初 皮 部 中 运输 有 机 养分 的 细胞 称 为 第 分 子 , 它 

， 们 首尾 相连 ,但 中 间 有 一 层 得 板 。 韧 皮 部 计 液 (phloem 
“sap) ,主要 是 糖 溶液 ,通过 第 板 上 的 小 孔 而 在 初 皮 部 细 
， 胸 中 自由 流动 。 活 的 韧 皮 部 细胞 之 间 是 相连 通 的 ,其 
， 细胞 质 连 成 一 体 。 韧 皮 部 汁液 中 通常 主要 是 蔗糖 ,但 
， 也 可 能 有 无 机 离子 ,氨基酸 和 植物 激素 。 

。 ， 韧 皮 部 计 液 可 以 沿 着 各 种 方向 流动 ,与 木质 部 计 
“ 液 不 同 。 木 质 部 汁液 只 能 自 下 而 上 , 即 从 根 到 地 上 部 
流动 。 凡 是 产生 可 溶性 糖 的 部 位 ,无 论 是 由 光合 作用 
产生 还 是 由 淀粉 的 水 解 产生 , 都 称 为 糖 源 ( sugar 
suree) 。 韧 皮 部 将 糖 从 源 (比如 绿叶 或 绿色 的 茎 ) 运 


图 18.3 保卫 细胞 控制 气孔 张 开 和 
关闭 的 原理 示意 

至 植物 的 其 他 部 分 。 这 种 接受 糖 的 部 位 是 贮存 或 消耗 
的 部 位 , 称 为 糖蜜 (sugar sink) 。 根 尖 、 茎 尖 .果实 都 是 
非 绿 色 组 织 、 树 于 中 的 活 细胞 等 也 是 糖 密 。 贮 茂 

织 如 甜菜 的 肉质 直 根 、 马 铃 暮 的 块茎 .洋葱 的 鳞茎 等 
早春 ,植株 又 开始 生长 
时 , 便 要 消耗 贮藏 的 食物 ,这 些 器 官 便 成 为 糖 源 ,万 皮 
部 将 其 中 的 糖 运 至 正在 生长 的 器 官 中 。 因 此 , 韧 皮 组 
织 中 每 一 条 运输 食物 的 管道 都 有 一 个 源 端 和 一 个 密 
端 ,但 二 者 会 因 季 节 或 植物 的 发 育 时 期 而 变换 。 

是 什么 原因 使 得 盾 皮 部 汁液 从 源流 到 蜜 呢 ?这 种 . 
流动 的 速率 可 高 达 1 m/h, 远 远 高 于 扩散 的 速率 。 假 
设 仅仅 通过 扩散 , 韧 皮 部 汁液 需要 8 年 的 时 间 才 能 移 
动 1 m! 目前 广泛 接受 的 是 所 谓 压 流 (pressure-fiow ) 
或 集 流 (mass-fiow) 模 型 。 图 18.4 是 这 个 模型 的 示意 
图 。 图 中 上 方 是 源 ,如 甜菜 的 地 上 部 ;下 方 是 蜜 , 如 甜 
菜 的 根 。 

根据 压 流 模型 ,在 糖 源 ( 叶 ) 中 , 糖 被 主动 转运 到 
徙 皮 部 中 四 ,于 是 得 管 中 糖 的 浓度 增高 。 糖 浓度 增高 
的 结果 ,水 分 也 因 涂 透 作 用 而 进入 得 管内 @ ,于 是 此 处 
的 水 压 也 增高 。 在 男 一 端 , 即 糖 饪 端 , 糖 和 水 都 从 筛 管 
中 外 运 。 糖 被 运 走 图 ,水 也 因 渗 透 作用 而 流出 图, 于 是 
歼 端 的 糖 浓 度 降 低 , 水 压 也 降低 。 源 端 水 压 的 增高 和 
岁 端 水 压 的 降低 使 得 水 从 源流 向 密 。 糖 是 溶 于 水 的 ， 
第 板 又 允许 溶质 自由 流动 ,所 以 糖 就 随 着 水 由 源流 向 
蜜 , 其 流动 速率 和 水 的 一 样 。 如 图 18.4 所 示 , 水 又 经 
由 木质 部 从 蜜 回 到 源 中 。 

这 个 模型 之 所 以 称 为 压 流 模型 ,是 因为 它 假定 物 
质 流动 的 动力 是 水 压 ;所 以 称 为 集 流 模 型 是 因为 它 假 
设 糖分 子 是 随 着 集体 而 流动 的 。 这 个 模型 解释 了 和 韧 皮 
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图 18.4 者 皮 部 中 从 糖 源 到 糖 密 的 压 流 模型 
上 部 代表 时 ,下 部 代表 根 ( 改 绘 自 Campbell 等 ,2000) 


部 汁液 总 是 从 源流 向 蜜 ,而 与 其 位 置 和 流动 的 方向 无 
关 。 但 是 这 种 机 制 一 直 不 易 用 实验 来 检验 ,因为 大 多 
数 实验 步骤 都 不 可 避免 地 会 破坏 韧 皮 部 的 结构 和 功 
能 。 后 来 植物 生理 学 家 终于 找到 了 一 种 韧 皮 部 汁液 的 
天 然 探 针 :蚜虫 的 口 针 ( stylet)。 蚜 虫 是 以 树 校 的 韦 皮 
部 汁液 为 食 的 , 它 将 口 针 插 人 韧 皮 部 , 吸 唤 其 中 的 汗 
液 。 韧 皮 部 中 的 压力 会 使 其 汁液 流入 蚜虫 晶 中 ,使 其 
体积 膨大 好 几 倍 。 在 蚜虫 吸 哆 汁液 时 可 将 其 麻醉 并 切 
断 其 与 口 针 的 连接 。 这 样 口 针 就 成 为 一 个 小 小 的 水 龙 
头 , 韧 皮 部 着 液 可 以 源源 不 断 地 滴 出 , 达 数 小 时 之 入。 
利用 这 种 办 法 进行 的 研究 结果 支持 压 流 模 型 : 口 针 中 
糖 源 越 近 ,汁液 流出 得 越 快 ,其 中 糖 的 浓度 也 越 高 。 这 
正 是 根据 压 流 模型 所 预期 的 结 采 。 


”必需 的 元 素 。 还 有 少数 其 他 元 素 是 某 些 类 植物 所 





18.2.1 植物 需要 17 种 必需 元 素 


全 移 和 动 多 丰 同 动 和 和 要 有 机 区 作为 食 多 ,从 
物 只 要 无 机 物 就 可 以 正常 生活 和 生长 。 植 物 能 够 利用 
a ee 

























样 它 所 需要 的 有 机 物 ,这 些 有 机 物 不 仅 满足 植物 本 
的 需要 ,而 且 也 满足 人 类 和 其 他 动物 的 需要 。 
”植物 的 必需 元 素 (essential element) 是 指 那些 
植物 的 生活 周期 一 一 从 种 子 萌发 开始 到 产生 下 一 代 
子 为 止 所 必需 的 元 素 。 确 定植 物 必 需 元 素 的 方法 是 
谓 水 培 法 (hydroponics) ,即将 植物 的 根部 浸泡 在 深 
中 并 通信 空气 进行 培养 的 方法 。 溶 液 中 有 各 种 无 
盐 ,通气 是 为 了 保证 根部 的 细胞 呼吸 。 当 溶液 中 含 
所 有 的 必需 元 素 时 ,植物 生长 正常 ,发 育 也 正常 ,能 
开花 结果 ,完成 其 生活 周期 。 缺 少 了 任何 一 种 必需 
素 , 植 物 的 生长 发 育 就 不 正常 。 在 缺乏 必需 元 素 时 ; 
物 长 得 矮小 ,叶片 褪色 ,严重 时 死亡 。 
利用 这 种 方法 ,已 经 确定 所 有 的 植物 都 需要 17 


的 。 大 多 数 研究 是 用 作物 和 长 在 室内 的 植物 进行 
对 于 野生 植物 的 营养 需求 还 研究 得 很 少 。 

这 17 种 必需 元 素 中 ,有 9 种 称 为 大 量 元 素 ( 珊 
roelement) ,因为 植物 对 它们 的 需要 量 较 大 。 这 9 
量 元 素 中 有 6 种 是 有 机 化 合 物 的 主要 成 分 ,它们 是 
氧 `. 氢 ` 氨 、 磁 和 硫 。 含 有 这 6 种 元 素 的 物质 几乎 
物 干 重 的 98% 。 另 外 3 种 大 量 元 素 是 钙 、 钾 和 镁 。， 

这 3 种 大 量 元 素 各 有 多 种 功能 。 钙 在 细胞 壁 的 
成 中 十 分 重要 , 它 与 某 些 酸性 分 子 结合 使 细胞 黏 
一 起 。 钙 也 是 维持 细胞 中 膜 结构 的 成 分 ,而 且 有 
调节 其 选择 透 性 。 钾 是 几 种 酶 的 辅 因 子 ,是 植物 
渗透 调节 的 主要 溶质 ,也 是 调节 气孔 开关 的 重要 
位 是 叶绿素 的 成 分 ,因此 是 光合 作用 所 必需 的 , 钱 
好 几 种 酶 的 辅 因子 。 

植物 需要 量 极 小 的 元 素 称 为 微量 元 素 (mic 
ment) 。 已 知 的 8 种 微量 元 素 是 铁 、 氧 、 铜 、 狼 \ 锌 
磺 和 镍 。 这 些 元 素 在 植物 体内 的 功能 主要 是 辅酶 
因子 的 成 分 。 例 如 , 铁 就 是 细胞 色素 类 的 金属 成 
细胞 色素 在 叶绿体 和 线粒体 内 的 电子 传递 链 中 都 且 
要 成 员 。 微 量 元 素 的 功能 主要 是 在 催化 作用 方 






“可 以 反复 利用 ,因此 需要 量 极 小 。 例 如 ,植物 干 物质 
每 有 1 600 万 个 所 原子 才 有 一 个 钼 原子 。 然 而 缺乏 
各 或 任何 其 他 微量 元 素 都 会 使 植物 死亡 。 

“土壤 中 植物 养分 的 多 寒 决定 着 长 在 其 中 的 植物 的 
诚 分 ,因而 也 影响 人 们 的 营养 。 例 如 ,长 在 贫 次 ( 缺 
时) 土 提 中 的 玉米 ,合成 的 蛋白 质 自然 较 少 。 这 种 玉米 
强 然 也 能 结实 ,但 营养 价值 不 高 。. 

号 ”植物 缺乏 养分 时 常 有 容易 观察 到 的 症状 。 常 见 的 
呢 氮 \. 雄 \ 钾 的 缺乏 ,尤其 是 氮 的 缺乏 。 土 壤 中 常常 有 
清 机 态 的 氮 ,但 是 植物 一 般 并 不 能 利用 。 植 物 能 够 利 
,用 的 是 可 溶性 的 硝酸 离子 (NO; ) 和 铵 离子 (NH; )。 忽 


1a 


泛 这 两 种 离子 的 供应 就 是 土壤 缺 气 。 植 物 缺 氮 的 症状 


上 





冰 


:其 存在 形式 是 植物 所 不 能 利用 的 ,植物 能 够 利用 的 是 
‘可 溶 于 水 的 H,P0; 或 HP04 。 缺 磷 的 植株 叶子 可 能 是 
绿 的 ,但 生长 显著 变 慢 , 新 生 的 枝叶 往往 卷曲 腹 弱 ,有 
, 夺 时 的 背面 呈 紫 红色 。 

.植物 能 吸收 的 是 土壤 中 的 钾 离子 ,但 土壤 中 钾 并 
- 非 都 以 K* 的 形式 存在 。 缺 钾 的 症状 常常 先 出 现在 老 
. 叶 上 , 叶 变 黄 并 有 褐色 的 坏死 班 点 ,这 些 班 点 或 是 出 现 
在 时 尖 或 叶 缘 上 ,或 是 分 散在 叶片 上 。 缺 钙 时 茎 和 根 
的 生长 也 受阻 。 

”” 一 旦 发 现 植物 营养 缺乏 ,就 应 施肥 。 可 以 施用 化 
:学 肥料 ,如 硝酸 盐 .磷酸 盐 等 ;也 可 以 施用 有 机 肥料 ,有 
机 肥 在 土壤 中 被 微生物 分 解 成 植物 可 利用 的 无 机 化 
合 物 。 


18.2.2 土壤 对 植物 的 生活 十 分 重要 


土壤 的 特性 决定 着 植物 在 其 中 的 生长 状况 。 肥 活 
的 土壤 不 仅 给 植物 适当 的 水 分 和 溶 于 其 中 的 养分 ,而 
且 提 供 条 件 使 植物 能 够 吸收 所 需 的 物质 。 土 壤 的 最 上 
层 称 为 表层 ,不 同 土壤 的 表层 厚度 不 同 , 肥 沃 的 土壤 表 
层 较 厚 ,可 达 20 cm 左右 。 肥 沃 的 表土 中 有 大 小 不 等 
的 岩石 颗粒 ,包括 沙 和 笑 土 。 这 些 颗 粒 表面 积极 大 ,有 
利于 保持 水 分 和 养分 ,又 有 利于 通气 ,使 氧 能 扩散 到 根 
部 。 表 土 中 还 有 正在 分 解 的 有 机 物质 , 称 为 腐殖质 
(humus) ,还 有 许多 活 的 生物 。 腐 殖 质 是 植物 养分 的 
重要 来 源 , 也 能 保持 水 分 ,又 能 使 表土 通气 良好 ,利于 
本物 根 的 活动 。 肥 沃 的 表土 中 通常 有 大 量 的 细菌 、 原 
生动 物 ,真菌 和 小 的 动物 如 是 电 、 线 虫 和 昆虫 。 这 些 生 


是 值 株 矮 小 ,叶片 发 黄 ， 通 常 是 老 叶 先 出 项 缺 氨 的 症 


;”。 故 的 缺乏 也 是 常见 的 。 土 壤 中 一 般 并 不 缺 克 , 但 - 


18.2 植物 的 营养 与 土壤 “237: 


物 也 有 利于 土壤 的 朴 松 和 通气 ,并 使 土壤 中 的 有 机 物 
增多 。 几 平 所 有 的 植物 都 要 靠 细菌 和 真菌 将 土壤 中 的 
有 机 物 分 解 成 根 能 吸收 的 无 机 物 。 根 一 般 分 市 在 土壤 
表层 中 ,但 也 会 伸展 到 表层 以 下 。 表 层 以 下 生物 较 少 ， 
其 中 有 从 表土 流失 的 水 分 和 溶 于 其 中 的 养分 。 

植物 的 根 毛 .土壤 水 分 和 土壤 颗粒 之 间 关 系 密切 


《图 18.5)。 土 壤 颗粒 之 间 的 水 分 与 根 毛 直 接 接触 。 
土壤 水 分 实际 上 是 稀 溶 液 ,其 中 有 溶解 的 氧 (0,) 和 各 


种 无 机 离子 。 氧 是 从 土壤 空隙 中 扩散 来 的 。 根 吸收 的 


是 环绕 它 的 一 层 水 膜 中 的 氧 、 离 子 和 水 。 


土壤 颗粒 





空气 间 险 


图 18.5 土壤 中 的 根 毛 


根 毛 获得 土壤 颗粒 上 的 某 些 带 正 电 荷 的 阳离子 的 
机 制 是 阳离子 交换 ( cation exchange) 。 无 机 阳离子 如 
钙 (Ca ) 镁 (Mg )、 钾 (K*) 等 黏附 在 带 负电 荷 的 黏 
土 颗粒 上 。 这 种 黏附 作用 使 得 这 些 阳 离子 不 会 被 大 十 
或 灌溉 时 的 大 量 水 分 淋 洗 掉 。 在 阳离子 交换 (图 
18.6) 过 程 中 , 根 毛 将 氢 离 子 (H* ) 释放 到 土壤 溶液 中 ， 
了 "再 取代 黏土 颗粒 上 的 阳离子 , 根 毛 则 吸收 这 些 游离 
的 离子 。 

阴离子 (例如 NO; ) 与 阳离子 不 同 ,它们 不 能 黏附 
在 黏土 颗粒 上 。 所 以 阴离子 易 被 植物 吸收 ,但 同时 也 
易 被 淋 失 。 这 就 是 土壤 中 常常 缺 氮 的 原因 。 

要 使 贫 将 的 土壤 变 得 肥沃 ,可 能 需要 上 百年 或 更 


长 。 土 壤 肥 力 的 丧失 是 当前 全 世界 最 迫切 的 一 个 环境 


问题 ,这 是 因为 侵蚀 和 化 学 污染 在 世界 范围 内 都 在 威 
胁 着 土壤 。 人 口 剧 增 \ 荡 地 不 断 被 开 脏 ,要 保持 可 持续 
的 发 展 , 必 须 采用 正确 的 农业 措施 以 保持 土壤 肥力 。 
有 三 个 方面 是 应 该 注意 的 :正确 灌溉 ,正确 施肥 和 防止 
土壤 被 侵蚀 。 
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18.6 阳离子 交换 


灌溉 是 必要 的 ,干旱 地 区 没有 灌溉 可 能 颗粒 无 收 ， 
所 以 说 “有 收 无 收 在 于 水 ”。 但 灌溉 不 当 也 会 引起 土 
壤 的 盐 碱 化 。 大 水 漫灌 会 使 溶 于 水 中 的 盐 随 着 地 面 上 
水 分 的 车 发 而 进入 土壤 表层 ,使 土壤 盐 化 ,不 利于 作物 

的 生长 。 现 代 的 灌 泊 方法 有 喷灌 和 滴灌 法 。 喷 灌 是 使 
水 喷 酒 在 作物 表面 ,避免 田间 积 水 。 滴 灌 是 用 多 孔 的 
管道 将 水 滴 到 靠近 作物 根部 的 土壤 中 ,这样 可 以 节 水 ， 
使 大 部 分 水 为 植物 所 吸收 ,减少 水 分 的 蒸发 和 渗 漏 。 

土壤 的 侵蚀 是 指 表层 土壤 被 水 冲刷 或 被 风 刊 走 。 
耕作 利于 土壤 通气 ,使 杂 草 和 秸秆 埋 入 土 内 ,这 些 东 西 
腐烂 后 其 中 的 养分 又 回归 土壤 。 但 是 耕作 也 使 土壤 易 
受 风 和 两 的 侵蚀 。 因 此 有 人 提倡 免 耕 法 ,也 就 是 不 必 
每 年 耕 翻 土地 ,而 依靠 除草 剂 来 除去 杂 草 。 但 除草 剂 
的 使 用 又 会 造成 土壤 的 化 学 污染 。 还 有 其 他 防止 土壤 
被 侵蚀 的 办 法 ,例如 ,在 田 边 种 树 ,在 坡地 营造 梯田 等 ， 
都 有 利于 保水 和 阻止 土壤 流失 。 

”肥料 的 施用 至 少 已 有 数 千年 的 历史 。 今 天 ,普遍 
使 用 的 是 化 学 肥料 , 即 开采 的 或 人 工 制造 的 含有 氮 、 
磷 、 钾 的 化 合 物 。 氮 、 磷 、 钾 是 肥料 三 要 素 ,是 作物 最 常 
缺乏 的 必要 元 素 。 化 肥 的 确 曾 使 作物 产量 大 增 , 今 
施用 化 肥 仍 是 使 作物 高 产 的 重要 措施 。 但 是 无 机 肥料 
的 过 量 使 用 也 有 害处 。 未 被 植物 吸收 的 无 机 肥料 并 不 
能 保存 在 土壤 中 ,而 是 进入 地 下 水 中 ,或 者 河流 湖泊 
中 ,这 些 都 会 污染 水 体 。 


屡 肥 、 堆 肥 等 有 机 肥料 是 来 源 于 生物 的 。 这 些 有 


机 物 一 定 要 在 被 细菌 或 真菌 分 解 为 无 机 养分 之 后 , 才 
能 被 植物 吸收 利用 。 因 为 有 机 肥料 是 逐渐 释放 养分 
的 ,所 以 不 易 造 成 环境 的 污染 。 我 国 农民 有 长 期 使 用 
有 机 肥 ( 属 肥 、 人 类 尿 、 绿 肥 或 堆肥 即 混合 肥料 ) 的 习 


i 
te 


惯 ,积累 了 丰富 的 经 验 。 近 年 来 有 机 肥 的 使 用 在 世界 - 
范围 内 也 日 益 受 到 重视 。 因 为 有 机 肥 的 使 用 可 以 减少 ” 
公害 ,如 上 所 述 ;还 有 利于 保持 和 增加 土壤 肥力 ,使 十 
壤 中 的 腐殖质 增加 。 有 机 肥 的 使 用 是 可 持续 发 展 农业 
的 有 力 措施 之 一-。 


18.2.3 真菌 和 细菌 对 植物 的 害 养 有 乱 
殊 作用 


植物 的 根 上 有 无 数 根 毛 ,所 以 表面 积 很 大 ,有 利 半 
土壤 中 养分 的 吸收 。 许 多 植物 的 根 还 因 与 真菌 共生 商 浊 
获得 了 更 大 的 表面 积 ,这 种 共生 体 的 双方 是 互惠 的 ,本 
物 供应 真菌 以 光合 产物 ,真菌 帮助 植物 吸收 更 多 的 兴 
分 和 养分 。 这 种 共生 体 称 为 菌 根 ( mycorrhiza) 。 菌 要 
del a 

了 一 个 网 套 。 

菌 根 的 形成 是 对 植物 非常 有 利 的 一 种 适应 ， 
对 于 生长 在 贫 冶 土壤 中 的 植物 更 为 有 利 。 事 实 上 只 朗 
遇 到 合适 的 菌 种 ,几乎 所 有 的 植物 都 能 形成 菌 根 。 
丝 能 吸收 大 量 的 水 分 和 养分 ,特别 是 磷酸 盐 。 真 
收 的 水 分 和 养分 有 一 部 分 会 被 运送 到 植物 体内 。 
还 可 能 分 小 一 些 酸 ,这 有 助 于 增加 土壤 中 某 些 矿 
的 溶解 ,使 之 更 易 被 植物 利用 。 真 菌 还 可 能 保护 
使 免 受 土 壤 中 某 些 常见 的 病原 微生物 的 侵害 。 

” 菌 根 的 研究 可 能 有 实际 的 意义 。 例 如 ,已 知 
菌 根 的 柑橘 类 树木 需要 的 肥料 较 少 。 这 就 启示 我 
可 能 向 其 他 作物 接种 适当 的 真菌 而 减少 施肥 量 。 

菌 根 的 广泛 存在 说 明 自然 界 的 生物 之 间 存 在 
种 多 样 的 关系 。 虽 然 植物 能 够 制造 自己 所 需 的 食 
它们 并 非 毫 不 依赖 其 他 生物 。 化 石 记录 表明 ,植物 
出 现 ,就 有 菌 根 。 也 许 菌 根 的 存在 影响 了 植物 进化 
整个 过 程 ,因为 它 扩大 了 植物 可 能 生存 的 陆地 生境 

植物 的 生活 不 仅 有 赖 于 真菌 的 存在 ,许多 傅 
还 与 细菌 有 着 密切 的 关系 。 前 面 讲 过 ,植物 常常 全 二 
氮 。 虽 然 空气 中 80% 是 氮气 ,但 是 植物 不 能 利用 
气态 氮 。 所 以 几乎 所 有 的 植物 依赖 土壤 中 的 氮 素 。 
物 所 能 吸收 的 是 土壤 中 的 硝酸 离子 (NO; ) 或 贸 离 
(NH:)。 这 两 种 离子 都 来 源 于 有 机 物 或 空气 中 
气 。 使 有 机 物 或 氮气 变 成 硝酸 离子 或 铵 离子 的 是 
菌 。 土 壤 中 的 一 些 称 为 固氮 菌 (nitrogen-fixing bacte 
的 细菌 能 将 大 气 中 的 N, 转化 为 铵 (NHY ) ,这 个 过 
为 固氮 作用 (nitrogen fixation) ,对 植物 是 至 关 重 要 
土壤 中 的 另 一 关 细 菌 称 为 氨 化 细菌 (ammoniging 
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。 NH;。 图 18.7 所 示 为 这 两 类 细菌 的 作用 。 


E 够 使 土壤 中 的 有 机 物 分 解 产 物 最 终 转 变 为 


豆 科 植 物 ,例如 大 豆花 生 、 榴 豆 等 的 种 子 中 蛋白 质 


入 多 。 这 此 和 多 的 特点 就是 要 上 有 根 疝 (oot nodule) 


(图 18.8) ,根瘤 细胞 中 有 属于 固氮 菌 属 ( Rhizobium ) 的 


;固氮 细菌 ,有 些 非 豆 科 植 物 根 痛 中 的 固氮 菌 是 放 线 菌 
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(actinomycete) ,一 类 介 于 细菌 和 真菌 之 间 的 微生物 。 





地 上 部 





图 18.8 大 豆 的 根瘤 ( 引 自 Campbell 等 ,2000) 


植物 和 固氮 菌 之 间 的 关系 也 是 互惠 。 植 物 向 固 
氮 菌 供应 糖 类 和 其 他 有 机 物 ,固氮 菌 则 将 N, 转变 为 
NH: 。 在 适宜 条 件 下 ,根瘤 菌 所 固定 的 所 不 仅 可 以 供 
应 本 身 和 寄主 植物 的 需要 ,还 能 将 多 余 的 NH; 分 这 
到 土壤 中 ,增加 土壤 肥力 。 我 国 古代 的 农学 家 页 思 
可 就 说 过 “种 豆 可 以 肥田 " 。 一 个 生长 季 种 植 粮食 作 
物 如 小 麦 , 另 一 个 生长 季 种 植 豆 科 作物 如 大 豆 称 为 
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18.2 植物 的 营养 与 土壤 239; 





图 18.7 土壤 细菌 在 给 
植物 供应 氮 方 面 的 作用 


轮作 。 轮 作 可 以 增产 ,道理 就 在 于 生物 固氮 作用 , 轮 
作 中 所 用 的 豆 类 作物 可 以 是 大 豆 或 首 著 (三 叶 草 )。 
收获 后 豆 类 作物 的 根 留 在 土壤 中 可 以 增加 肥力 。 有 
时 根本 不 收获 豆 类 作物 ,而 是 将 它 全 部 翻 人 土 中 ,这 
就 是 绿肥 。 


18.2.4 植物 也 可 能 是 异 养 的 


绝 大 多 数 植 物 都 能 进行 光合 作用 ,是 自 养 的 (au- 
totrophic ) ,但 也 有 少数 植物 是 异 养 的 ( heterotrophic ) 。 
异 养 植物 有 2 类 :寄生 植物 (parasite) 和 食 虫 植物 (in- 
sectivore ) 。 

寄生 植物 例如 更 丝 子 ( Cuscuta chinensis ) 和 榭 寄生 
(Viscum colorantum) 。 荧 丝 子 没有 叶绿素 ,不 能 进行 光 
合作 用 。 它 有 特殊 的 根 ,深入 到 寄主 植物 的 维 管束 中 ，. 
吸收 其 中 的 有 机 物质 。 榭 寄生 属 约 有 千 种 ,在 落叶 乔 
木 存 在 的 地 方 就 有 一 种 或 几 种 栅 寄 生存 在 。 榭 寄生 有 
叶子 ,能 进行 光合 作用 ,但 是 它 要 从 寄主 植物 的 维 管 组 
织 中 吸取 养分 ,补充 其 营养 。 欧 丝 子 或 榭 寄生 都 会 因 
为 谈 光 太 其 或 吸取 光合 产物 过 多 使 寄主 植物 死亡 。 

食 虫 植物 是 从 动物 (昆虫 ) 获 取 养 分 的 植物 ,它们 
获取 的 主要 是 含 氮 化 合 物 , 这 些 植物 通常 生长 在 酸性 
很 强 的 沼泽 地 中 。 酸 性 土壤 中 有 机 质 分 解 很 慢 , 所 以 
氮 素 缺乏 。 像 茅 襄 菜 ( Drosera ) 和 猪 笼 草 ( Nepenthes ) 
这 样 的 植物 ,虽然 能 进行 光合 作用 ,但 不 能 合成 足够 多 
的 含 所 化 合 物 ,它们 以 昆虫 为 氨 源 维持 生活 。 

食 虫 植物 的 结构 和 它们 的 食 虫 功能 有 着 特殊 的 关 
系 。 例 如 , 茅 襄 莱 的 变态 叶 呈 盘 状 ,上 面 有 许多 顶端 膨 
大 的 腺 毛 。 腺 毛 顶 端 释 放 黏 稠 的 含 糖分 泌 物 ,吸引 并 
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捕 扣 昆虫。 昆虫 的 来 临 引 发 腺 毛 弯曲 ,于 是 叶片 包 豆 
昆虫 。 然 后 腺 毛 分 泌 酶 消化 昆虫 ,植物 就 吸收 昆虫 被 
消化 时 所 产生 的 养分 (图 18.9) 。 

。 猪 笼 草 的 变态 叶 结 构 更 为 精巧 (图 18.10)。 叶 呈 
瓶 状 ,上 面 有 盖 , 平 时 张 开 。 一旦 昆虫 进入 瓶 内 寻找 蜜 
腺 ,触发 瓶 盖 运动 , 瓶 就 被 盖 住 。 瓶 内 随即 分 记 消 化 酶 
消化 昆虫 ,植物 则 吸收 养分 。 





图 18.9 伴 膏 菜 的 变态 叶 18. 10 猪 笼 草 的 变态 叶 


利用 昆虫 作为 氮 源 是 食 忠 植物 的 一 种 适应 。 它 使 
得 食 虫 植物 能 在 其 他 植物 不 能 生长 的 地 方 存活 。 不 
过 , 食 虫 植物 的 种 类 极 少 。 


18.2.5 植物 营养 与 农业 有 密切 关系 


农业 的 目的 是 生产 大 量 好 的 农产品 ,农产品 中 最 
重要 的 当然 是 粮食 。 与 粮食 的 品质 有 关 的 因素 中 蛋白 
质 含量 极为 重要 。 可 惜 的 是 ,许多 种 作物 的 产物 中 , 蛋 
白质 含量 不 高 ,或 是 其 中 缺乏 一 种 或 几 种 人 体 所 必需 
的 氨基 酸 。 蛋 白质 缺乏 是 最 常见 的 营养 不 良 的 形式 。 
所 以 农业 研究 的 主要 目的 之 一 ,就 是 提高 作物 中 蛋白 





1. 将 植物 移 栽 时 最 好 带 土 , 即 保留 根 周围 原 有 的 土壤 。 解 释 其 原因 (考虑 菌 根 和 根 毛 ) 。 
2. 某 人 找到 使 植物 的 气孔 整 天 张 开 的 办 法 ,也 找到 了 使 气孔 整 天 关闭 的 办 法 。 他 用 这 两 种 办 法 处 理 后 ,村 


都 死 了 。 试 加 解释 。 


3. 菜 和 人 裁 培 一 种 耐 贫 痛 土 祝 的 植物 。 他 播 了 许多 粒 种 子 ,得 到 许多 栋 植 物 , 结 果 发 现 了 一 株 特 别 颖 小 的 植 


“能 抵抗 甲虫 ,基因 工程 的 番茄 不 易 腐 烂 ,等 等 。 将 来 基 
` 因 工程 可 能 产生 一 些 能 够 合成 药物 工业 用 油 或 其 他 


质 的 含量 并 改进 其 品质 。 

近年 来 在 这 方面 的 突出 成 绩 是 获得 了 蛋白 质 
含量 高 的 作物 品种 。 但 是 ,这 些 品种 对 氮肥 的 施用 
量 要 求 很 高 ,氮肥 昂贵 ,又 会 污染 环境 ,也 带 来 很 大 
问题 。 

最 为 引 人 人 和 人 胜 的 研究 是 设法 提高 根瘤 中 根瘤 菌 的 
固 氨 能力。 一 般 情况 下 是 当 根 瘤 中 含 氨 化 合 物 达到 一 
定 水 平时 , 它 就 会 对 固氮 基因 的 表达 起 抑制 作用 ,于 是 ， 
固氮 酶 的 含量 下 降 , 固 氮 作 用 也 就 停止 了 。 现 在 科学 家 
已 经 分 离 出 固 氨 菌 的 某 些 突变 型 ,在 含 握 化 合 物 很 多 的 守 
情况 下 仍 能 固氮 。 可 能 有 一 天 能 利用 这 种 突变 型 去 增 总 
加 豆 类 作物 的 蛋白 质 含量 。 

另外 一 条 可 能 的 途径 是 用 基因 工程 的 技术 改进 作 
物品 质 。 关 于 基因 工程 ,将 在 有 关 遗 传 的 部 分 介绍 。 
已 经 有 不 少 基因 工程 的 植物 。 例 如 ,已 有 基因 工程 的 
棉花 和 烟草 能 够 抵抗 病毒 的 侵害 ,基因 工程 的 马铃薯 


























化 学 药品 的 植物 。 辣 

基因 工程 的 主要 目的 是 创造 出 新 的 植物 ,能够 产 
生 营养 价值 更 高 的 食物 ,例如 ,含有 全 套 人 所 必 和 需 的 氨 
基 酸 的 玉米 、 小 麦 或 其 他 作物 。 另 外 一 个 目的 是 创造 
固氮 效率 更 高 的 豆 科 植物 ,甚至 将 固氮 基因 直接 转移 
到 非 豆 科 植物 中 去 。 i 

基因 工程 对 农业 的 发 展 有 巨大 潜力 。 但 是 也 有 许 
多 潜在 的 问题 。 例 如 ,具有 抗 病 基因 的 植物 会 不 会 过 
度 繁衍 而 使 许多 天 然 的 物种 消失 ,这 种 有 抗 性 的 植物 
也 可 能 与 近 缘 种 杂交 ,产生 无 法 控制 的 杂 草 。 另 一 
问题 是 基因 工程 所 产生 的 食物 中 的 蛋白 质 会 不 会 对 
有 毒 ,或 者 使 某 些 人 过 敏 。 究 竟 是 积极 推动 基因 工 
所 带 来 的 农业 革命 ,还 是 暂时 采取 稳妥 的 政策 ,等待 
在 的 公害 问题 有 更 多 可 供 参考 的 资料 之 后 再 作 决 
正 是 全 世界 所 面临 的 难题 。 


进行 了 许多 实验 后 ,发 现 这 株 植物 的 叶 中 发 生 了 突变 ,有 一 种 蕉 糖 合成 所 需要 的 酶 功能 不 正常 了 。 试 根据 
压 流 学 说 解释 植株 的 生长 何以 受阻 。 

4. 长 在 贫 次 土壤 中 的 捕 蜗 草 , 因 缺 乏 硫酸 盐 而 不 能 合成 申 硫 氨 酸 和 半 胱 氨 酸 。 它 会 因 缺 乏 蛋 白质 而 死亡 吗 ? 

‘ 试 加 解释 。 

: 5, 在 湿度 低 和 温度 高 时 蒸腾 作用 最 快 ,但 似乎 与 光 也 有 关系 。 下 表 是 从 早 到 晚 12 h 内 的 测定 结果 。 因 为 有 
云 ,所 以 光 强 度 变 化 不 定 。 蒸 腾 速 率 的 单位 是 g* hr . m” 叶 面积 。 这 些 数据 是 否 支持 下 列 假设 : 光 强 度 
越 高 , 燕 腾 作用 越 快 ”如 果 答 案 是 肯定 的 , 光 的 作用 是 否 与 温度 和 湿度 无 关 ? 解释 你 的 答案 。( 提示 : 先 看 
每 一 行 的 数据 ,再 比较 行 中 和 行 间 的 数据 。) 














时 刻 ” ， 温度 /XC 湿度 /% 光 强 度 占 全 日 昭 燕 腾 速 率 
的 百分比 /% /(g:h!':m’) 

想 8 14 88 22 到 

9 14 82 27 六 

四 多 58 83 
2 35 125 
| 88 161 
5 3 65 75 199 
2 1 a 50 186 
15 30 | 70 Ce a 
后 0 50 137 
17 22 795 45 
18 18 80 24 有 


2 9 8 45 
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19.1.1 


向 光 性 的 研究 导致 植物 激素 的 
发 现 


放 在 窗台 上 的 一 盆花 ,叶子 总 是 向 着 阳光 生长 。 
如 果 将 花 盆 转 一 个 方向 , 几 天 后 叶子 就 会 转向 ,直到 完 
全 朝向 阳光 为 止 。 植 物 的 枝叶 向 着 光 的 生长 称 为 向 光 
性 (phototropism) 。 向 光 性 是 植物 的 一 种 适应 特征 , 它 
使 得 植物 能 够 获得 最 大 量 的 光 ,有 效 地 进行 光合 作用 。 

图 19.1 是 一 株 向 光 生长 的 禾 本 科 植 物 的 胚芽 攻 。 
用 显微镜 观察 向 光 侧 和 背光 侧 的 细胞 表明 :两 者 的 大 
小 不 同 ,背光 便 的 细胞 较 大 ,也 就 是 伸 长 得 较 快 ,向 光 








植物 的 向 光 性 


和 动物 一 样 ,植物 对 自身 的 生命 活动 也 有 一 整套 调控 系统 。 不 过 植物 没有 
神经 系统 ,也 没有 体液 调节 系统 ,所 以 和 动物 的 调控 系统 过 然 不 同 。 目 前 对 于 
植物 的 调控 系统 了 解 比 较 清 楚 的 只 是 其 中 的 激素 调控 ,其 他 方面 如 对 各 种 外 界 
刺激 的 响应 , 生 胸 钟 等 也 有 所 了 解 。 近 年 来 这 方面 的 分 子 生 物 学 研究 已 经 开 
始 。 植 物 对 病原 体 的 抗 性 也 是 近年 来 的 研究 热点 之 一 ,已 有 一 些 值得 注意 的 


侧 的 细胞 较 小 , 伸 长 得 较 慢 。 实 验证 明 , 如 果 两 侧 照 光 
均匀 ,就 不 会 有 任何 弯曲 ,也 就 是 说 ,所 有 的 细胞 都 伸 
长 得 一 样 快 。 光 为 什么 会 影响 细胞 的 生长 呢 ? 

最 早 研究 这 一 现象 的 科学 家 达尔 文 父子 ( Chanles 
Darwin 和 Francis Darwin ) 于 1880 年 发 现 只 有 当 禾 本 
科 植 物 胚芽 蒜 的 尖端 受到 光照 后 才 会 发 生 向 光 弯 曲 。 
切 去 尖端 ,或 用 不 透 光 的 材料 将 尖端 单 住 ,都 不 会 发 生 
向 光 弯 曲 , 而 用 透明 的 材料 单 住 尖 端 则 能 发 生 向 光 弯 
曲 。 可 是 用 不 透 光 的 材料 将 基部 黑 住 ,照样 发 生 向 光 
弯曲 。 可 见 尖端 是 感光 的 部 位 。 他 们 还 注意 到 ,发 生 
弯曲 的 部 位 不 在 尖端 而 在 尖端 下 面 ,因此 推测 一 定 是 
有 某 种 化 学 信号 从 尖端 传递 到 了 下 部 的 生长 区 之 内 。 

1913 年 荷兰 的 植物 学 家 Deter Boysen -Jensen 进 
一 步 研 究 了 达尔 文 父子 所 提出 的 化 学 信号 假说 。 他 在 ， 





背光 侧 





图 19.1 禾 本 科 植 物 的 向 光 性 ( 引 自 Camphell,2000) 


尖端 与 其 下 部 之 间 插 入 了 一 小 片 明胶 ,使 两 者 的 细胞 
不 能 接触 ,但 化 学 物质 可 以 扩散 过 去 ,结果 发 生 正常 的 
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向 光 弯 曲 。 但 者 用 云母 片 代替 明胶 片 , 则 不 能 发 生 向 
光 弯 曲 。 这 些 实验 支持 了 化 学 信号 的 假说 。 化 学 信和 号 
是 什么 呢 ? 

1926 年 , 另 一 位 荷兰 植物 学 家 温 特 (Frits Went) 对 
Boysen-Jensen 的 实验 作 了 改进 ,证 实 了 这 种 化 学 信号 
物质 的 存在 。 温 特 的 实验 如 图 19.2 所 示 。 他 先 将 照 过 
光 的 胚芽 鞘 尖 端 切 下 , 放 在 琼脂 块 上 。 琼 脂 是 一 种 胶 状 
物质 , 温 特 推 想 胚 芽 蒜 尖端 中 的 信号 物质 会 扩散 到 琼脂 
块 中 去 ,因而 这 种 琼脂 块 就 可 以 替代 胚芽 鞘 尖 端 ,引起 
茎 的 向 光 弯 曲 , 于 是 他 将 幼苗 分 成 4 组 ,将 胚芽 畏 尖 端 
全 部 切 去 并 放 在 暗中 。 第 一 组 是 对 照 ,第 二 组 在 切 去 项 
端的 胚芽 鞘 上 端 放 一 块 如 上 处 理 的 琼脂 块 , 第 三 组 和 第 
四 组 也 放 琼 脂 块 ,但 一 组 是 放 在 左 侧 , 另 一 组 是 放 在 右 
侧 。 结 果 对 照 组 的 幼苗 不 生长 ,第 二 组 的 生长 很 快 。 说 
明 琼脂 块 中 的 物质 促进 幼苗 的 生长 ,第 三 组 和 第 四 组 的 
幼苗 都 生长 ,但 都 是 背 着 放 琼 脂 氛 的 一 侧 弯曲 生长 ,就 
好 像 向 光 生 长 一 样 。 另 一 批 用 未 经 处 理 的 琼脂 块 作 的 
对 照 ,无 论 琼脂 块 怎样 放 , 都 不 生长 。 温 特 由 此 得 出 结 
论 , 胚 芽 鞘 之 所 以 向 光 杰 曲 ,是 因为 背光 的 一 侧 中 一 种 
化 学 信号 物质 的 浓度 较 高 ,长 得 较 快 。 他 称 这 种 物质 为 
生长 素 (auxin) 。 


生长 素 扩 散 到 琼脂 块 中 
，。 对照， 放 无 生 
左 侧 或 右 侧 放 琼脂 块 长 素 的 琼脂 块 


19.2 温 特 的 实验 
( 引 自 Campbell 等 ,2000) 
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表 19-1 植物 激素 


名 称 主要 功能 


生长 素 
育 ,顶端 优势 ,向 光 性 和 向 重力 性 


细胞 分 裂 素 ”影响 根 的 生长 和 分 化 ,促进 细胞 分 裂 和 生长 ,促进 萌发 , 延 
组 衰老 运输 
赤 霉 素 促进 种 子 萌发 、 芽 的 发 育 、 蕉 的 伸 长 和 叶 的 生长 ,促进 开花 ”项 芽 的 分 生 组 织 , 幼 叶 , 胚 
和 果实 发 育 ,影响 根 的 生长 和 分 化 
脱落 酸 抑制 生长 ,使 气孔 在 失 水 时 关闭 ,维持 休眠 叶 \ 蔡 . 根 和 未 成 熟 果实 
乙烯 促进 果实 成 熟 ,抵消 生长 索 的 某 些 作用 ,促进 或 抑制 根 、 叶 成熟 中 的 果实 、 茎 的 节 和 失 水 的 叶子 


和 花 的 生长 和 发 育 , 因 物种 而 异 


温 特 的 这 项 杰出 的 工作 开辟 了 植物 生长 物质 的 研 
究 领 域 ,对 以 后 植物 生理 学 的 发 展 起 到 了 重大 的 推动 
作用 。20 世纪 30 年 代 , 化 学 家 们 鉴定 出 了 温 特 研究 
的 生长 素 是 呵 噪 乙酸 , 它 是 一 种 小 分 子 的 有 机 物 ,是 由 
色 氨 酸 合成 的 ,存在 于 植物 细胞 中 。 

目前 已 确定 的 存在 于 植物 体内 的 激素 有 5 种 ,如 
表 19-1 所 示 。 表 中 的 细胞 分 裂 素 和 赤 霉 素 都 不 是 一 
种 物质 而 是 一 类 结构 和 功能 都 相似 的 物质 。 

植物 也 像 动物 一 样 ,合成 的 激素 量 极 少 ,但 就 是 这 
极 微量 的 激素 却 会 对 靶 细 胞 产生 非常 大 的 影响 。 只 要 
几 个 激素 分 子 就 能 改变 植物 细胞 的 代谢 或 发 育 方向 。 
因为 激素 能 引发 靶 细 胞 中 的 信号 转 导 , 其 结果 是 细胞 
中 发 生 响 应 ,例如 基因 的 活化 或 失 活 , 酶 的 抑制 或 活 
化 , 膜 的 变化 等 。 

如 表 19-1 所 示 ,每 种 激素 都 会 发 生 各 种 各 样 的 影 
响 。 这 5 类 激素 都 影响 生长 ,也 影响 发 育 ( 细 胞 分 
化 ) 。 激 素 可 以 给 靶 细 胞 以 分 裂 或 伸 长 的 信号 从 而 促 
进 其 生长 ,或 给 靶 细 胞 以 减缓 分 裂 或 伸 长 的 信号 从 而 
抑制 其 生长 。 一 种 植物 激素 的 作用 如 何 ,决定 于 它 在 
植物 体内 的 作用 部 位 、 植 物 的 发 育 阶段 以 及 激素 的 浓 
度 。 在 大 多 数 情况 下 ,不 是 单一 的 一 种 激素 在 起 作用 。 
控制 植物 的 生长 和 发 育 的 是 几 种 激素 浓度 的 比例 。 


19.1.2 生长 素 、 细 胞 分 弄 素 和 未 去 素 
起 促进 作用 


1. 生长 素 促 进 幼苗 中 细胞 的 伸 长 
生长 素 的 主要 功能 是 促进 发 育 中 的 幼 葵 伸 长 。 从 
植物 体 中 分 离 得 到 的 生长 素 是 呵 唆 乙 酸 (indoleacetic 


促进 茎 的 伸 长 ;影响 根 的 生长 ,分 化 和 分 支 以 及 果实 的 发 


存在 部 位 
项 芽 和 根 尖 的 分 生 组 织 , 幼 叶 , 胚 


在 根 、 胚 或 果实 中 合成 ,由 根 向 其 他 器 官 






















acid ,IAA) 。 

IAA 主要 是 在 植物 茎 的 顶端 分 生 组 织 中 合成 ,然后 
由 顶端 向 下 运输 ,使 细胞 伸 长 从 而 促进 茎 的 生长 。 图 
19.3 为 IAA 的 浓度 对 茎 和 根 生长 的 影响 。 当 IAA 的 浓 
度 在 一 定 范围 内 时 , 它 促进 茎 的 伸 长 ,但 到 一 定 浓度 (图 
中 为 0.9g/L) 时 , 则 抑制 茎 的 生长 。 这 种 抑制 作用 之 所 
以 发 生 ,大 概 是 因为 高 浓度 的 IAA 会 使 细胞 合成 另 一 种 
激素 一 一 乙烯 ,而 乙烯 起 的 作用 一 般 是 抵消 IAA 的 影响 。 


生长 素 浓 度 /g:L-1 
图 19. 3 生长 素 浓度 对 茎 和 根 细 胞 伸 长 的 影响 


IAA 对 根 的 影响 与 对 茎 的 影响 完全 不 同 ,不 能 
促进 共生 长 的 低 浓 度 的 IAA ,对 根 的 伸 长 却 有 明显 
的 促进 作用 ;反之 ,对 茎 的 生长 起 促进 的 IAA 浓度 ， 
却 明显 抑制 根 的 伸 长 。 这 种 现象 说 明 :GD 同一 种 化 
学 信使 在 浓度 不 同时 ,对 同一 种 靶 细 胞 的 作用 可 能 
不 同 ;@ 一 定 浓度 的 激素 对 不 同 种 类 的 贰 细胞 , 影 
响 可 能 不 同 。 ; 

生长 素 为 什么 会 促使 细胞 伸 长 ?比较 普遍 接受 的 
假说 认为 ,其 作用 是 使 细胞 壁 变 得 松散 ,从 而 引起 其 








生长 素 刺 
激 质 子 泵 





纤维 素 分 子 


长 。 图 19.4 是 这 种 假说 的 示意 。 生 长 素 可 能 刺激 了 
植物 细胞 质 膜 中 的 质子 泵 ,把 质子 (了 ) 泵 入 细胞 壁 ， 
下 又 活化 某 种 酶 使 之 打 断 壁 中 将 纤维 素 分 子 交 联 起 
来 的 氢 键 。 由 于 细胞 壁 变 得 松散 ,不 再 能 阻止 细胞 的 
渗透 性 吸水 ,于 是 开始 伸 长 。 细 胞 进一步 合成 壁 物质 
和 细胞 质 ,所 以 能 继续 伸 长 。 

生长 素 不 仅 能 促进 根 和 茎 的 伸 长 ,也 能 促进 茎 长 
粗 ,因为 它 能 引起 维 管 分 生 组 织 中 细胞 的 分 裂 从 而 引 
.发 维 管 组 织 的 发 育 。 发 育 中 的 种 子 也 产生 IAA, 从 而 

促进 果实 的 生长 。 喷 洒 人 工 合成 的 类 似 生长 素 物质 ， 
可 以 不 经 过 受精 作用 而 形成 果实 。 用 这 种 办 法 可 以 获 
得 番茄 \ 黄 瓜 、 茄 子 等 的 无 籽 果实 。 

2. 细胞 分 裂 素 促进 细胞 分 列 

细胞 分 裂 素 (cytokinin) 是 促进 细胞 分 裂 的 激素 ， 
已 经 从 植物 体内 提取 出 了 好 几 种 细胞 分 裂 素 ,还 有 许 
多 种 人 工 合成 的 类 似 物质 。 生 长 活路 的 组 织 ,特别 是 
根 . 胚 和 果实 ,都 产生 细胞 分 裂 素 。 根 中 合成 的 细胞 分 
型 素 会 随 木 质 部 半 液 上 运 至 荃 中 。 

在 进行 组 织 培养 时 ,向 培养 基 中 加 入 细胞 分 裂 素 
会 促进 细胞 的 分 裂 、 生 长 和 发 育 。 细 胞 分 裂 素 能 延迟 
花 和 果实 的 衰老 ,给 切花 喷洒 细胞 分 裂 素 有 利于 其 


保鲜 。 


在 植物 体内 ,细胞 分 裂 素 的 作用 常 受 生长 素 浓度 
的 影响 。 可 以 用 去 掉 顶 芽 ( 打 顶 ) 的 办 法 进行 一 项 简 
单 的 实验 。 取 两 株 年 龄 相同 的 植物 (例如 烟草 ) ,一 株 
打 顶 ,一 株 不 打 顶 。 数 周 后 打 顶 的 植株 会 长 出 许多 分 
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| 纤维 素 分 子 散 开 ， 
] 细胞 壁 人 长 


图 19.4 生长 素 促进 细胞 伸 长 的 原 
理 ( 假 说 )( 引 自 Campbell 等 ,2000) 


枝 , 显 得 繁茂 ,而 未 打 顶 的 植株 则 长 得 比较 紧凑 ,没有 
分 枝 , 这 是 因为 顶 芽 产 生 的 生长 素 抑制 了 侧 芽 的 生长 ， 
而 去 掉 了 顶 芽 的 植株 , 则 来 自 根 的 细胞 分 裂 素 促进 了 
其 侧枝 的 发 育 。 

有 些 植物 即使 顶 芽 存在 ,侧枝 也 会 发 育 ,这 是 由 生 
长 素 和 细胞 分 列 素 二 者 的 比例 决定 的 。 来 自 顶 芽 的 生 
长 素 和 来 自 根 的 细胞 分 裂 素 相互 对 抗 ,于 是 出 现 了 不 
同 的 生长 型 式 。 常 常见 到 植株 下 部 的 侧 芽 先 开始 生 
长 ,就 是 因为 在 植株 下 部 生长 素 与 细胞 分 裂 素 之 比 
较 小 。 

生长 素 与 细胞 分 裂 素 的 对 抗 作用 可 能 是 植物 协调 
其 根部 和 地 上 部 生长 的 一 种 办 法 。 随 着 根 的 发 育 , 就 
会 有 越 来 越 多 的 细胞 分 裂 素 运 至 地 上 部 ,给 地 上 部 以 
形成 更 多 分 枝 的 信号 。 

3. 赤 老 素 促使 莹 伸 长 ,还 有 其 他 作用 

水 称 会 发 生 “ 恶 苗 病 ”, 即 植株 长 得 特别 高 ,颜色 
发 黄 。 这 是 由 赤 霉 菌 属 ( Gibberella ) 的 真菌 引起 的 疾 
病 。 恶 苗 病 使 水 稻 在 结实 前 就 死亡 ,颗粒 无 收 。 原 来 
造成 “ 恶 苗 " 病 的 原因 是 赤 霉 菌 释 放 的 一 种 化 学 物质 ， 
称 为 赤 霉 素 ( gibberellin) 。 后 来 的 研究 发 现 植物 体内 
就 有 赤 霉 素 ,其 作用 是 调节 植物 的 生长 。 恶 苗 病 的 原 
因 是 赤 霉 菌 分 沁 的 赤 霉 素 剂量 过 高 。 

目前 已 知 的 赤 霉 素 有 70 多 种 ,其 中 许多 种 是 天 然 
存在 的 。 植 物体 内 合成 赤 霉 素 的 部 位 是 根 尖 和 茎 尖 。 
赤 霉 素 有 许多 种 作用 ,其 中 主要 的 一 项 是 促进 蔡 和 叶 
的 生长 ,好 像 是 加 强生 长 素 的 作用 ,但 这 两 种 激素 如 何 
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相互 作用 ,目前 尚 不 明了 。 赤 老 素 和 生长 素 在 一 起 ,也 
能 影响 果实 的 发 育 ,可 以 形成 无 籽 果 实 。 使 用 得 最 广 
泛 的 是 用 赤 霉 素 溶 液 喷洒 葡萄 ,不 但 可 以 得 到 无 籽 葡 
萄 ,而 且 果实 也 长 得 特别 大 。 

赤 霉 素 对 许多 植物 的 种 子 萌发 也 很 重要 。 有 些 需 
要 经 过 特殊 的 低温 处 理 才 能 萌发 的 种 子 , 用 赤 霉 素 处 
理 后 不 需 低 温 便 可 萌发 。 种 子 中 的 赤 霉 素 可 能 是 环境 
言 号 和 代谢 作用 之 间 的 纽带 , 它 能 在 环境 条 件 适 当时 
调动 休眠 胚 中 的 代谢 过 程 ,使 胚 恢复 生长 。 例 如 ,一 些 
禾 谷类 的 种 子 ,在 水 分 条 件 改善 时 便 会 产生 赤 霉 素 , 动 
员 贮 藏 的 养分 以 促进 萌发 。 有 些 植 物 中 , 赤 霉 素 和 别 
的 激素 (如 脱落 酸 ) 之 间 有 对 抗 作用 。 脱 落 酸 维持 种 
子 的 休眠 ,而 赤 霉 素 则 相反 。 


19.1.3 脱落 酸 和 乙烯 起 抑制 作用 


1. 脱落 酸 抑制 植物 体内 许多 过 程 

对 于 一 年 生 植 物 ,种子 休眠 特别 重要 ,因为 在 
干旱 和 半 干 旱地 区 , 茧 发 后 没有 适当 的 水 分 供应 就 
意味 着 死亡 。 影 响 种 子 休眠 的 因素 有 许多 种 ,但 对 
多 数 植 物 而 言 ,脱落 酸 ( abscisic acid，ABA) 似乎 是 
最 重要 的 , 它 是 生长 抑制 剂 。 这 类 植物 的 种 子 在 土 
壤 中 处 于 休 眼 状态 ,只 有 在 大 雨 将 其 中 的 ABA 洗 
净 后 才 开 始 萌发 。 所 以 ,有 许多 种 植物 只 有 在 大 雨 
之 后 才 萌 发 。 

如 前 所 述 , 赤 霉 素 促 进 种 子 昔 发。 决定 着 种 子 是 
和 否 萌发 的 因素 是 赤 霉 素 与 脱落 酸 之 比 ,而 不 是 它们 的 
绝对 浓度 。 芽 的 休眠 也 是 由 这 两 种 物质 的 比例 决定 
的 。 例 如 苹果 ,正在 生长 的 芽 中 ABA 的 浓度 比 休眠 芽 
中 的 为 训 , 但 其 中 订 乱 素 的 污 度 也 很 高 ,所 以 ABA 不 
能 起 抑制 作用 。 

除去 在 休眠 中 起 作用 外 ,ABA 也 起 着 “胁迫 激 
素 ”( stress hormone) 的 作用 ,帮助 植物 协调 不 利 的 环 
境 。 例 如 , 因 于 旱 而 植物 失 水 时 ,ABA 就 在 叶 中 积 
累 ,使 气孔 关闭 。 这 就 减少 了 蒸腾 作用 , 即 减 少 了 水 
分 的 损失 ;当然 ,同时 也 降低 了 光合 作用 ,减少 了 糖 
的 生产 。 

2. 乙烯 引发 果实 的 成 熟 和 其 他 衰老 过 程 

果实 的 成 熟 是 一 个 衰老 过 程 ,包括 细胞 壁 的 降解 、 
颜色 的 变化 (通常 是 由 绿 变 黄 ) ,有 时 还 有 失 水 。 这 些 
过 程 是 由 乙烯 (ethylene) 引 发 的 。 乙 烯 是 在 果实 中 形 
成 的 ,因为 它 是 气体 ,所 以 很 容易 在 细胞 之 间 扩 散 ,也 
能 够 通过 空气 在 果实 之 间 扩 散 。 在 一 箱 苹果 中 ,如 果 


“于 叶 中 正常 代谢 的 进行 ,但 叶片 衰老 时 ,所 合成 的 生长 


有 一 个 苹果 过 熟 而 变质 了 ,那么 一 箱 中 的 所 有 苹果 都 
会 很 快 成 熟 随后 变质 。 如 果 将 未 成 熟 果实 放 在 一 个 塑 
料 袋 中 ,它们 很 快 就 会 成 熟 ,因为 乙 燃 会 在 袋 中 积累 ， 
加 速 果 实 的 成 熟 。 

果实 的 现代 催 熟 方法 ,就 是 采摘 绿 的 未 成 熟 果 
实 ,然后 贮存 在 大 的 箱 内 并 通 入 乙烯, 使 果实 成 熟 。 
番茄 就 可 以 用 这 种 方法 处 理 。 反 之 ,也 可 以 将 果实 
贮存 在 箱 中 ,然后 通信 CO，, 将 乙烯 排出 ,以 去 除 乙 燃 
的 作用 。 也 可 以 让 C0, 气体 环流 以 防止 乙烯 的 积 
累 , 用 这 种 方法 ,可 以 将 秋季 采摘 的 芋 果 贮存 到 来 年 - 
夏季 。 

秋季 落叶 树 的 叶子 也 会 变色 ,随后 干燥 并 脱落 ,这 富 
也 是 一 种 衰老 过 程 。 秋 季 叶 色 变 黄 或 变 红 是 由 于 叶 绿 
素 被 破坏 而 且 不 能 再 合成 。 黄 色 是 由 于 原来 存在 的 黄 
色色 素 所 致 ,这 些 色素 本 来 就 存在 于 叶 中 ,不 过 其 颜色 
为 叶绿素 的 绿色 所 掩盖 。 红 色 则 往往 是 气温 降低 后 有 
新 形成 的 红色 的 色素 。 乙 烯 大 概 在 叶 色 的 变化 中 起 作 

用 ,但 详情 尚 不 明了 。 

a 
叶 时 ,叶柄 的 基部 形成 离 层 (abscission layer) 而 与 茎 分 六 
离 。 显 微 镜 下 的 观察 表明 ,高 层 是 由 几 排 小 的 薄 壁 细 
胞 组 成 的 ,叶片 本 身 的 重量 (常常 伴随 着 风 吹 ) 使 叶柄 
从 离 层 处 与 茎 分 离 。 与 离 层 相 邻 的 是 茎 上 的 一 层 保护 
细胞 。 在 叶片 脱离 之 前 ,这 一 层 保护 细胞 就 形成 了 一 
个 叶 痕 。 叶 片 脱落 后 , 叶 痕 表 面 上 的 死 细 胞 就 起 保护 
作用 ,防止 病原 体 的 侵害 。- 

落叶 是 由 环境 因素 引发 的 ,这 些 因素 中 首先 是 秋 
季 的 短 日 照 , 其 次 还 有 低温 。 这 些 环境 条 件 显然 引起 
了 乙烯 与 生长 素 比 例 的 变化 。 生 长 素 防止 脱落 并 有 助 










素 越 来 越 少 。 与 此 同时 ,细胞 开始 合成 乙烯, 乙烯 又 促 
进 一 些 酶 的 形成 ,而 这 些 酶 是 分 解 细胞 壁 物质 的 。 秋 
季 落 叶 是 植物 的 一 种 适应 , 它 使 得 树木 在 冬季 不 致 于 
村 。 没 有 叶片 就 不 会 丢失 水 分 ,而 这 时 根 不 能 从 冻 土 
中 吸收 水 分 。 


19.1.4 植物 激素 在 农业 上 有 许多 用 途 ， 


植物 激素 有 多 种 用 途 ,如 前 所 述 ,果实 成 熟 的 
控制 和 无 籽 果 实 的 生产 就 是 两 大 项 应 用 。 也 可 以 
用 激素 控制 果实 的 脱落 时 期 ,例如 , 喷 酒 生长 素 就 
可 以 控制 柑橘 和 葡萄 柚 的 落果 ,使 之 在 未 采摘 时 不 
脱落 。 但 这 时 生长 素 的 用 量 必须 严格 控制 ,因为 施 





1 用 生长 素 过 多 会 促进 乙烯 的 合成 ,使 得 果实 过 早 地 


。 成熟 并 脱落 。 

和 ”有 时 要 用 大 剂量 的 生长 素 促 使 未 成 熟 的 果实 脱 
。 落 . 称 为 诬 果 。 例 如 , 奔 酒 生长 素 可 以 使 章 果 或 油 枉 术 
卜 的 一 部 分 未 成 熟 果实 落下 ,而 使 留 下 的 果实 长 得 更 大 。 
和 有 时 用 乙烯 对 桃 树 和 李 树 进行 醇 果 , 也 有 时 用 以 处 理 





一 些 浆果 以 便于 机 械 采 收 。 
。 如 前 所 述 , 赤 霉 素 和 生长 素 配合 使 用 ,可 以 形成 无 
”将 果实 。 但 早期 喷洒 赤 霉 素 又 可 以 促进 某 些 作物 结 
实 。 大 剂量 的 赤 霉 素 甚至 可 以 使 二 年 生 植物 ,如 衣 葛 
人 甘蓝、 甜菜 在 生长 的 第 一 年 就 开花 结实 。 

植物 激素 的 另 一 个 应 用 领域 是 除草 。2,4-D 是 一 
“种 人 工 合成 的 生长 素 类 物质 ,是 广泛 应 用 的 除草 剂 
(herbicide) 。 它 破坏 各 种 激素 的 正常 比例 而 使 植物 生 
长 的 正常 调节 受到 干扰 。 因 为 双子 叶 植物 比 单子 叶 村 
物 对 2,4-D 更 为 敏感 ,所 以 可 以 用 2,4-D 除去 禾 谷类 
i 田间 的 双子 叶 杂 章 。 
。 现代 农业 使 用 的 人 工 合成 的 化 学 药剂 非常 多 。 不 
。 使 用 除草 剂 和 人 工 合成 的 植物 激素 ,农产品 的 产量 可 
，。 能 下 降 ,影响 很 大 。 但 是 ,与 此 同时 ,人 们 也 越 来 越 关 
。 心 在 农业 中 大 量 使 用 人 工 合成 的 化 学 药剂 会 造成 环境 
” 的 公害 ,影响 人 们 的 健康 。 例 如 ,合成 2,4-D 时 的 一 
”种 副 产 物 是 二 咀 英 ( dioxine) , 它 对 哺乳 动物 毒性 极 大 。 
。 2,4-D 本 身 对 哺乳 动物 没有 毒性 ,但 二 嘴 英 却 会 造成 
”实验 动物 的 先天 性 缺陷 .肝病 和 白血病 。 所 以 ,二 咀 英 
“会 造成 严重 的 环境 公害 。 也 有 人 担心 合成 药剂 的 使 用 
。 会 影响 食品 的 风味 和 营养 价值 。 
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”19.2.1 向 性 改变 植物 生长 的 方向 


植物 对 于 环境 中 的 物理 刺激 有 多 种 响应 (re- 
sponse) 。 最 明显 和 最 灵敏 的 响应 就 是 含羞 草 (Mi- 
mosa pudicc ) 的 响应 。 在 正常 情况 下 含羞 草 的 叶片 
是 伸 开 的 。 叶 都 是 复 叶 ,一 个 主 叶 柄 上 有 4 个 小 叶 
柄 ,每 个 小 叶柄 上 又 有 许多 小 的 叶片 。 只 要 轻 轻 一 
磁 , 所 有 的 小 叶 都 向 上 合拢 ,4 个 小 叶柄 也 合 起 来 。 
如 果 只 触摸 一 张 小 叶 片 ,就 会 看 到 这 种 刺激 的 传播 
过 程 。 数 秒 钟 之 后 , 整 株 植 物 的 叶片 都 闭合 起 来 ， 
好 像 整 株 植 物 都 著 藉 了 。 这 是 因为 每 个 小 叶片 的 





19.2 植物 的 生长 响应 和 生物 节律 


基部 以 及 所 有 大 、 小 时 柄 的 基部 都 有 一 个 由 一 些 特 
殊 的 细胞 组 成 的 叶 枕 。 这 些 细胞 的 膨胀 度 极 易 发 
生变 化 。 含 羞 草 的 运动 是 最 迅速 也 是 最 明显 的 。 
含羞 草 的 这 种 运动 称 为 膨胀 运动 (targor move- 
ment) ,因为 它 是 由 膨胀 度 的 变化 引起 的 。 

植物 还 有 一 类 响应 称 为 向 性 (tropism) 。 向 性 运动 
不 那么 快 , 是 一 种 生长 运动 。 向 性 有 3 种 :向 光 性 
(phototropism ) 、 问 重力 性 (gravitropism) 和 向 触 性 
(thigmotropism ) 。 

向 光 运 动 已 在 前 面 讲 过 。 植 物 的 生长 也 受 重力 的 
影响 。 如 果 正 在 萌发 的 玉米 籽粒 是 根 朝 下 、 芽 朝 上 时 ， 
那么 芽 就 一 直 朝 上 生长 ,而 根 则 朝 下 (朝向 重力 ) 生 
长 。 如 果 两 三 天 后 将 这 株 幼苗 平 放 , 使 根 和 芽 都 在 一 
个 平面 上 , 放 在 暗 处 ,不 久 根 就 会 向 下 弯曲 , 芽 就 会 向 
上 弯曲 。 这 时 根 表现 的 是 正 向 重力 性 , 芽 表 现 的 是 负 
向 重力 性 。 

植物 如 何 辨别 “上 ”和 "下 ”, 仍 有 待 研究 。 关 于 根 
的 正 向 重力 性 ,有 一 种 假说 认为 重力 将 一 些 称 为 造 粉 
体 (amyloplast) 的 细胞 器 (其 中 含有 淀粉 粒 ) 拉 向 细胞 
的 下 部 ,而 这 种 细胞 器 的 不 均匀 分 布 则 引起 生长 素 的 
重新 分 配 。 所 以 根 的 向 重力 性 是 由 于 上 下 部 生长 素 的 
浓度 不 同 引起 的 。 但 关于 苗 的 负 向 重力 性 与 生长 素 的 
关系 , 仍 毫 无 所 知 。 无 论 如 何 , 向 重力 运动 是 植物 的 一 
个 重要 的 适应 现象 。 不 管 种 子 在 土壤 中 放置 的 方向 如 
何 , 总 是 根 朝 下 长 , 苗 朝 上 长 。 

向 触 性 的 一 个 明显 的 例子 ,是 纹 豆 的 卷 须 。 卷 须 
是 一 种 变态 的 叶 , 吕 豆 植株 利用 卷 须 在 一 种 坚固 的 支 
持 物 上 攀援 生长 。 卷 须 一 接触 到 支持 物 , 相 对 一 面 的 
生长 就 加 快 ,于 是 卷曲 起 来 。 向 触 性 使 得 植株 依靠 支 
持 物 而 向 光 生 长 。 

各 种 向 性 的 共同 点 是 帮助 植物 的 生长 与 环境 相 协 
调 。 植 物 还 有 在 时 间 上 与 环境 相 协调 的 适应 。 


19.2.2 植物 有 生物 钟 


人 体 的 脉搏 .血压 、 体 温 、 细 胞 分 裂 速率 、 血 细胞 数 
目 和 代谢 速率 等 ,都 有 昼夜 节律 。 植 物 也 是 一 样 ,许多 
豆 科 植物 的 叶子 昼 张 夜 闭 (前面 说 到 的 含羞 草 也 是 如 
此 ,所 以 又 称 这 种 运动 为 睡眠 运动 ) ,气孔 昼 开 夜 合 等 ， 
都 是 一 种 与 生 俱 来 的 昼夜 节律 。 由 于 这 种 节律 大 概 以 
24 h 为 一 周期 ,所 以 称 为 近似 屋 夜 节律 (eceireadian 
rhythm) 。 近 似 尽 夜 节律 并 不 因 环 境 的 变化 而 立即 消 
失 。 如 植物 的 睡眠 运动 ,即使 在 连续 光照 或 黑暗 下 ,也 
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会 照常 发 生 。 所 以 环境 的 刺激 并 不 是 发 生 昼夜 节律 的 
原因 。 对 许多 种 生物 的 研究 表明 ,控制 着 这 种 节律 的 
是 生物 体内 的 一 种 计时 装置 ,这 种 装置 就 是 所 谓 生物 
钟 (biological clock ) 。 

生物 钟 究竟 是 什么 ? 现在 还 没有 完全 了 解 。 已 知 
人 和 哺乳 动物 体内 ,生物 钟 位 于 下 丘脑 中 的 一 组 细胞 
内 。 但 其 他 生物 ,包括 植物 在 内 ,生物钟 的 定位 仍 毫 无 
所 知 。 不 过 近年 来 分 子 生物 学 的 研究 有 了 一 些 进展 。 
对 于 近似 昼夜 节律 发 生 了 变化 的 突变 型 进行 研究 , 故 
定 出 了 哮 齿 类 动物 . 果 蝇 、 真 菌 和 拟 南 芥 的 一 些 有 趣 的 
基因 。 这 些 基因 编码 的 是 一 些 转录 因子 ,这 些 转录 因 
子 积累 到 一 定 浓度 之 后 就 会 使 其 自身 的 基因 失 活 。 浓 
度 下 降 , 则 转录 又 重新 开始 。 这 种 变化 大 约 以 24 bh 为 
一 周期 ,也 就 是 说 ,一 些 特殊 蛋白 质 浓度 的 周期 性 变化 
似乎 就 是 一 种 钟表 。 

生物 钟 的 变化 周期 是 24 h 左右 ,但 不 一 定 是 整整 
24 h。 而 且 当 外 界 的 昼夜 变化 突然 改变 时 ,生物 钟 并 
不 能 立即 进行 调整 。 无 论 是 人 乘 飞机 旅行 ,还 是 将 村 
物 从 一 个 时 区 迅速 移 到 另 一 个 时 区 ,都 会 有 “时 差 ”， 
即 昼夜 节律 不 能 立即 与 外 界 的 变化 同步 ,而 要 落后 一 
些 。 生 物 钟 的 另 一 个 特点 是 很 少 受 温度 的 影响 。 这 是 
生物 钟 与 大 多 数 代谢 过 程 不 同 之 处 。 

植物 的 一 生 , 不 仅 受 昼夜 变化 的 影响 ,也 受 季节 性 
变化 的 影响 。 植 物 的 开花 、 种 子 的 萌发 以 及 休眠 的 开 
始 和 结束 ,都 是 在 一 年 之 中 某 个 季节 或 时 刻 发 生 的 。 
- 这 实际 上 是 另 一 种 计时 机 制 。 植 物 革 什么 去 感觉 一 年 
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图 19.5 光 间 断 实验 ( 引 自 Taiz 和 Zeiger,1998) 





中 的 时 间 变化 呢 ? 环境 给 植物 的 这 方面 的 信号 是 所 亩 
光 周 期 (photoperiod) , 即 层 夜 的 长 短 。 春 季 居 长 夜 短 ， 
秋季 尽 短 夜 长 , 正 是 这 种 昼夜 长 短 的 变化 影响 着 植物 
的 许多 过 程 ,其 中 最 显著 也 最 重要 的 就 是 开花 过 程 。 

就 开花 与 光 周期 的 关系 来 说 ,可 将 植物 分 为 两 大 
类 , 即 短 日 植物 ( short-day plant) 和 长 日 植物 (long- 
day plant) 。 短 日 植物 一 般 在 夏 示 或 秋冬 季 开 花 , 即 需 
要 短 的 日 照 时 间 ,菊花 就 是 典型 的 短 日 植物 。 长 日 植 
物 则 在 春 末 或 夏 初 开花 ,要 求 长 的 日 照 时 间 。 菠 菜 、 贫 。 
曹 、 冬 小 麦 等 都 是 长 日 植物 ,例如 ,小 菜 必须 日 照 时 间 
超过 14 h 才 开花 。 - 

早 在 20 世纪 40 年 代 ,科学 家 发 现 控制 植物 开花 … 
的 并 不 是 日 照 的 长 度 , 而 是 夜间 的 长 度 。 所 以 ,准确 地 
说 ; 短 日 植物 应 称 为 长 夜 植物 ,而 长 日 植物 应 称 为 短 夜 : 
植物 。 

证 明 夜 长 是 控制 植物 开花 的 关键 性 实验 是 光 间断 
实验 。 如 图 19.5 所 示 , 短 日 植物 必须 在 长 于 一 定时 间 .总 
的 黑暗 下 才 会 开花 ,而 夜间 只 要 有 一 个 短 时 间 的 闪光 ， ， 
就 不 能 开花 。 相 反 ,用 短暂 的 黑暗 打 断 光照 ,对 开花 毫 = 
无 影响 。 长 日 植物 只 有 黑暗 时 间 短 于 一 定 长 度 时 才 会 对 
开花 ,黑暗 时 间 延 长 则 不 会 开花 。 但 如 对 长 的 黑夜 进 时 
行 光 间断 ,长 日 植物 也 能 开花 。 2 

区 分 长 日 植物 与 短 日 植物 的 不 是 绝对 的 夜 长 ,而 h 
是 短 于 一 个 临界 期 的 黑暗 (长 日 植物 ) 或 长 于 一 个 临 
界 期 的 黑暗 ( 短 日 植物 ) 。 临 界 期 的 长 短 则 因 物 种 ， 
而 异 。 

















，。 如 上 所 述 ,夜间 的 长 短 决定 着 植物 对 季节 的 响应 ， 
。 那么 蔓 物 又 如 何 测量 夜间 的 长 短 呢 ?这 个 问题 还 远 未 
光 完全 阐明 ,但 已 经 肯定 的 是 ,有 一 类 称 为 植物 光敏 素 
(phytochromie) 的 色素 与 此 有 关 。 
。 科学 家 们 在 研究 不 同 波长 的 光 对 短 日 植物 的 
此 开 共 有 什么 影响 的 过 程 中 发 现 了 光敏 来。 如 前 所 
二 述 ,夜间 的 光 间断 会 妨碍 短 日 植物 开花 。 用 不 同 波 
长 的 光一 一 红 光 (波长 660 nm) 和 远 红 光 ( 波 长 730 
“nm) 进行 这 项 实验 ,得 到 了 有 趣 的 结果 。 红 光 ( 用 R 
代表 ) 间 断 可 以 阻止 短 日 植物 开花 ,但 红 光 照射 之 
， 后 ,再 用 远 红 光 (FR) 照射 , 则 短 日 植物 又 能 开花 。 
”用 RR 和 FR 反复 照射 ,决定 短 日 植物 是 否 开花 的 是 
， 最 后 一 次 的 照射 。 最 后 一 次 用 R 照射 的 都 不 开花 ， 
。 最 后 一 次 用 FR 照射 的 都 开花 。 图 19. 6 就 是 这 类 
。 实验 结果 的 示意 图 。 


“区 .2.3 植物 光敏 素 与 生物 钟 有 关 
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图 19.6 红 光 (了 ) 和 远 红 光 (FR) 的 可 逆 效 应 
( 引 自 Taiz 和 Zeiger,1998) 


红 光 和 远 红 光 的 照射 为 什么 会 有 这 种 可 着 的 效应 
呢 ? 原因 就 在 光敏 色素 。 光 敏 色 素 是 一 种 蛋白 质 ,有 
2 种 形式 ,彼此 之 间 结构 上 稍 有 差异 。 一 种 形式 吸收 
红 光 , 称 为 Pr, 另 一 种 形式 吸收 远 红 光 , 称 为 Pfr。Pr 
吸收 红 光 后 转变 为 Pr,Pfr 吸收 远 红 光 后 又 变 回 为 Pr， 
Pfr 在 黑暗 中 也 会 慢 慢 地 转变 为 Pr( 图 19.7) 。 

这 样 ,就 完全 可 以 解释 植物 如 何 测 知 夜间 的 长 短 
了 。 白天 照射 的 太阳 光 中 , 红 光 比 远 红 光 多 得 多 ,所 以 
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Pr 都 转变 为 Pfr; 而 在 夜间 , 则 Pt 全 都 转变 为 Pr。 因 
此 ,日 出 时 ,Pr 迅速 转变 为 Pfr, 而 日 落后 Pt 又 慢 慢 转 
变 为 Pr。 生物 钟 感知 的 时 间 就 是 从 Pt 开始 转变 为 Pr 
(日 落 ) 到 Pr 迅速 转变 为 Pfr( 日 出 ) 之 间 的 时 间 , 恰 好 
与 一 天 的 昼夜 变化 同步 。 植 物 光敏 素 的 转变 不 仅 引发 
开花 的 响应 ,也 引发 其 他 生理 过 程 如 气孔 开关 、 种 子 昔 
发 等 的 响应 。 


暗中 缓慢 转变 


19.7 植物 光敏 素 两 种 形式 的 相互 转变 
植物 光敏 素 普遍 存在 于 植物 界 , 可 能 在 所 有 光合 
生物 中 所 起 的 作用 ,都 是 使 植物 体内 的 生理 变化 与 自 
然 界 光照 条 件 的 季节 性 变化 同步 。 





a 
植物 在 自然 环境 中 也 会 遇 到 生物 胁迫 (biological 
stress) ,主要 是 食 植 动物 和 各 种 病原 微生物 的 侵害 。 
因此 ,在 进化 过 程 中 ,植物 也 发 展 了 许多 种 防御 机 制 ， 
这 也 是 且 前 日 益 受 到 重视 的 研究 方面 。 
植物 防御 动物 的 方法 有 两 类 :物理 的 和 化 学 的 。 
长 刺 就 是 一 种 物理 方法 ,化 学 方法 则 是 合成 有 恶臭 或 
有 毒 的 化 学 物质 。 例 如 ,有 些 植物 产生 一 种 异常 的 毛 
基 酸 , 即 刀 豆 氮 酸 (canavanine) ,这 种 氨基 酸 在 结构 上 
与 精 氮 酸 类 似 , 精 氨 酸 是 必需 的 氨基 酸 。 如 果 动 物 吃 
的 刀 豆 氨 酸 太 多 , 它 就 可 能 鱼目混珠 ,代替 精 氨 酸 而 扒 
人 和 蛋白质 中 。 由 于 刀 豆 氨 酸 与 精 氮 酸 的 结构 毕 竞 不 
同 ,所 以 所 形成 的 蛋白 质 形状 不 正常 ,因而 其 功能 也 不 
正常 ,于 是 动物 死去 。 

. 有 些 植物 引诱 一 种 动物 来 帮助 防御 食 植 动物 。 下 
面 是 一 个 这 方面 有 趣 的 例子 : 当 毛 毛虫 咬 食 植物 时 ,其 
物理 的 伤害 以 及 毛毛 虫 唾液 中 的 一 种 化 学 物质 就 会 引 
发 细胞 内 的 一 个 信号 转 导 过 程 ,导致 细胞 产生 一 种 专 一 
的 响应 , 即 产生 一 种 挥发 性 物质 ,而 这 种 物质 会 引诱 胡 
蜂 。 于 是 胡 蜂 将 卵 产 在 毛毛 虫 体内 。 胡 蜂 的 幼虫 吃 尽 
毛毛 虫 ,将 其 杀 死 。 图 19.8 就 是 这 一 过 程 的 示意 图 。 

侵害 植物 的 微生物 有 病毒 ,细菌 和 真菌 。 植 物 防 
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图 19.8 植物 引诱 一 种 昆虫 帮助 杀 死 另 一 种 食 植 动物 
( 引 自 Campbell 等 ,2000 ) 


御 致 病 微生物 的 办 法 有 两 类 :QD Le Q@ 
对 抗 人 侵 的 病原 体 。 

植物 的 表皮 就 是 阻止 病原 体 人 侵 的 屏障 。 但 是 ， 
微生物 会 穿 过 这 道 屏障 ,造成 伤口 或 从 有 开口 处 (如 气 
孔 ) 入 侵 。 一 旦 被 侵害 ,植物 又 会 利用 第 二 道 防线 , 即 
受 侵害 的 细胞 会 释放 杀 死 微生物 的 分 子 , 并 向 附近 的 
细胞 传递 化 学 信号 进行 类 似 的 防御 。 病 原 体 的 侵害 也 
会 引起 植物 细胞 中 的 化 学 变化 ,使 壁 变 得 较 坚固 ,从 而 
延缓 微生物 的 传 布 。 






促进 局 
部 响应 


植物 可 能 具有 某 种 化 学 防御 系统 这 是 由 植物 的 
遗传 特性 决定 的 。 有 些 情 况 下 病原 体能 够 侵 人 植物 
体 , 并 在 其 中 生存 ,但 植物 仍 能 存活 。 这 就 是 所 谓 植 物 
对 该 病原 体 的 抗 性 。 其 原因 是 植物 和 病原 体 都 能 合 
一 对 互补 的 分 子 。 植 物 有 许多 抗 性 基因 (resistance， 
R) ,每 种 病原 体 又 有 一 组 无 毒性 基因 (avirulence， 
hwr) ,所 谓 无 毒性 即 是 对 寄主 为 害 相 对 较 小 。R 基因 
的 产物 是 植物 细胞 中 的 一 种 蛋白 质 一 一 R 蛋白 ,病原 





体 的 hvr 基因 产物 则 为 男 一 种 蛋白 质 一 一 4wvr 蛋白 。R 
蛋白 与 hwr 蛋白 之 间 能 够 发 生 专 一 的 结合 ,这 时 植物 
就 不 会 得 病 。 


为 什么 有 了 这 种 关系 植物 就 可 以 抵抗 这 种 病原 体 
呢 ? 原来 4or 蛋白 是 一 种 信号 分 子 , 当 这 种 信号 分 子 
与 受 体 (R 蛋白 ) 相 结合 时 ,就 会 引起 一 系列 的 信号 转 
导 , 其 结果 是 促进 了 局 部 的 响应 ,使 局 部 的 细胞 发 生化 
学 防御 响应 ,将 本 身 杀 死 形 成 坏死 贷 , 也 将 病原 体 封 闭 
起 来 。 这 样 植 物 仍 可 存活 。 图 19. 9 就 是 植物 对 无 毒 
性 病原 体 防御 响应 的 示意 图 。 

第 1 步 是 RR 蛋白 (R) 与 Avr 蛋白 (5S) 结合 ,第 2 步 
是 引发 一 系列 信号 转 导 。 第 3 步 中 促进 局 部 的 响应 ， 
产生 坏死 族 块 。 这 一 局 部 反应 是 很 强烈 的 。 除 局 部 响 
应 外 ,这 种 信号 转 导 途 径 还 可 能 使 植物 获得 对 这 种 病 
原 体 的 全身 抗 性 (图 中 4、5、6 的 3 个 步骤 ) 。 第 4 步 是 
产生 一 些 激素 , 传 至 全 身 。 当 这 些 激素 到 达 距 感染 部 
位 较 远 处 时 ,还 会 引起 进一步 的 信号 转 导 ( 第 5 步 )， 
最 终 ( 第 6 步 ) 产 生 更 多 的 有 防御 作用 的 化 学 物质 。 






19.9 植物 对 无 毒性 病原 体 的 防御 ( 引 自 Campbell 等 ,2000) 









思考 题 2512 
种 抗 性 称 为 全 身 的 获得 性 抗 性 (systemic acquired re- 上 述 激素 是 什么 物质 呢 ? 近年 来 的 研究 发 现 水 杨 
tance) ,是 一 种 没有 专 一 性 的 防御 响应 ,所 以 能 够 使 酸 就 是 其 中 之 一 。 水 杨 酸 甲 酯 就 是 常用 的 退 热 剂 阿 司 
物 在 相当 长 的 时 期 内 对 许多 种 病原 体 都 有 抗 性 。 匹 林 。 





1. 菊花 是 短 日 植物 ,在 菊花 临近 开花 的 季节 ,存放 菊花 的 屋子 夜间 不 能 有 照明 。 有 一 人 在 这 时 偶然 将 菊花 室 
内 的 灯 开 了 一 下 。 你 想 会 有 什么 结果 ? 有 什么 办 法 纠正 他 的 错误 ? 

2. 玉米 无 化 病毒 能 显著 抑制 玉米 植株 的 生长 ,因而 感染 这 种 病毒 的 玉米 植株 非常 矮小 。 你 推测 病毒 的 作用 
可 能 是 抑制 了 赤 霉 素 的 合成 。 试 设计 实验 来 检验 你 的 假设 ,该 实验 不 能 是 用 化 学 方法 测定 植株 中 赤 霍 素 
的 含量 。 

3. 一 位 植物 学 家 发 现 有 一 种 热带 灌木 , 当 毛 毛虫 吃 掉 它 的 一 片 叶 子 之 后 ,不 再 吃 附近 的 叶子 ,而 是 咬 食 一 定 
距离 以 外 的 叶子 。 他 又 发 现 当 一 片 叶子 被 吃 掉 后 ,附近 的 叶子 就 开始 合成 一 种 拒绝 毛毛 虫 侵 害 的 化 学 物 
质 。 但 人 工 摘 去 叶子 没有 像 虫 咬 伤 那样 的 作用 。 这 位 植物 学 家 推测 叶片 受 虫 咬 伤 后 ,会 给 附近 的 叶片 发 
出 一 种 化 学 信号 。 如 何 用 实验 来 检验 这 种 推测 ? 
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| 25% 的 个 体 出 现 “ 天 蓝 ” 色 。 这 些 道理 是 人 们 在 几 个 世纪 前 就 从 家 养 的 动物 和 


见 律 


















备 德 尔 ,遗传 学 的 创始 人 


原 产 于 澳大利亚 的 虎 皮 鹦 基 (budgerigar) 是 一 种 长 尾 小 鹦 端 ,现在 是 养 乌 
爱好 者 的 宠物 。 自 然 界 大 多 数 虎 皮 鹦 痪 个 体 所 具有 的 毛色 特征 是 背面 上 半 部 *、 
为 黄色 并 伴 有 黑色 条 纹 , 其 腹面 下 半 部 是 绿色 的 ,遗传 学 家 称 这 类 个 体 为 野生 
型 (wild-type)。 而 白色 、 蓝 色 、 纯 黄色 的 虎 皮 鹦 鸥 在 自然 界 不 常见 ,但 这 些 品 系 
中 的 大 部 分 都 被 宠物 爱好 者 或 在 动物 园 中 饲养 。 蓝 色 的 虎 皮 岗 殉 由 于 羽毛 蓝 
得 可 爱 , 人 们 称 它 为 “天 蓝 " ,是 最 受 欢迎 的 一 种 。 

虎 皮 岗 现 羽毛 颜色 是 一 种 遗传 特征 (inherited characteristics) ,这 类 特征 可 
以 通过 双亲 的 羽毛 颜色 来 预知 其 后 代 羽 毛 颜 色 的 变化 。 如 果 两 只 野生 型 ( 黄 绿 
色 羽 毛 ) 的 虎 皮 鹦 奖 交 配 ,它们 所 有 的 子 代 都 是 野生 型 的 话 , 则 可 断定 这 些 “ 野 
生 型 "的 个 体 是 纯 种 (puie breed)。 然 而 ,将 一 只 纯 种 的 野生 型 个 体 与 一 只 “天 
蓝 ”( 蓝 色 羽 毛 ) 的 个 体 交 配 , 它 们 的 子 一 代 (first filial generation, F ) 个 体 的 羽 . 
毛 颜 色 都 为 野生 型 的 黄 绿色 ,天蓝 ”的 毛色 却 没 有 出 现 。 如 果 当 这 些 表 现 为 
野生 型 毛色 的 虎 皮 岗 玖 的 个 体 间 进行 交配 ,其 产生 的 子 二 代 (second filial 
generation, F, ) 的 鸟 中 ,大 约 有 75% 的 个 体 表现 为 野生 型 ( 黄 绿色 ) ,大 约 有 


植物 中 认识 了 。 而 遗传 学 (genetics) 的 历史 渊源 无 疑 是 来 自 于 早期 人 们 对 动 
物 、 植 物 选 择 育 种 的 探索 。 

本 章 将 讲述 遗传 的 基本 规律 ,掌握 根据 亲本 的 特征 判断 子 代 的 特殊 特征 的 
遗传 分 析 方法 ,揭示 遗传 的 重要 而 基本 的 概念 一 配子 形成 和 受精 后 的 染色 体 
及 其 所 携带 的 基因 (gene) 最 终 是 怎样 决定 生物 体 的 性 状 的 。 








“20.1.1 备 德 尔 的 豌豆 杂交 试验 
格 里 蕊 : 约翰 ， 孟 德尔 (Gregor Johann Mendel， 
， 1822 一 1884) 是 遗传 学 的 伟大 创始 人 。 


Es 


| 备 德 尔 出 生 于 奥地利 西里 西亚 的 海 因 策 道夫 村 。 
全 他 于 1843 年 ,成 为 当时 奥地利 古老 的 布 隆 ( Brinn ) 城 


本 


之 (现在 捷克 共和 国 ) 的 奥 古 斯 汀 修道 院 的 修道 士 。 
1856 年 , 孟 德尔 在 修道 院 的 一 小 块 花园 土地 上 ,开始 
了 他 为 时 8 年 的 瑟 豆 杂交 试验 一 一 导致 了 孟 德尔 发 现 
“遗传 的 基本 规律 ,并 为 现代 遗传 学 奠定 了 基础 。 

“和 孟 德 尔 的 豌豆 杂交 试验 工作 是 生物 学 历史 上 的 一 
， 项 经 典 性 工作 。 他 所 挑选 的 有 差异 的 性 状 ( character 
， 或 tait) 都 是 既 明显 而 又 稳定 的 下 列 7 对 ; 

”  (D 成 熟 种 子 形状 的 差异 “ 圆 形 或 皱 缩 。 











， (2) 种 子 胚乳 ( 即 子叶 ) 颜色 的 差异 ”黄色 或 
”绿色 。 
” (3) 种 皮 颜色 的 差异 ”褐色 或 白色 (褐色 种 皮 者 
。 开 红 花 ,白色 种 皮 者 开 白 花 )。 
- (4) 成 熟 豆 艾 形 状 的 差异 ” 侈 满 或 争 缩 。 

(5) 未 成 熟 豆 荚 颜色 的 差异 ”绿色 或 黄色 。 

(6) 花 着 生 位 置 的 差异 ”腋生 或 顶 生 。 

(7) 茎 的 长 短 差异 长 茎 或 短 茎 。 

他 种 植 了 数 以 千 计 的 豌豆 植株 ,观察 并 分 类 记录 
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( 代 ) 进 行 杂 交 。 杂 交 试 验 时 , 先 将 一 个 亲本 ( 圆 形 ) 的 
未 成 熟 花 的 雄蕊 去 掉 , 然 后 给 其 授 上 另 一 杂 本 ( 皱 缩 ) 
的 花粉 ,如 果 称 此 种 杂交 方式 为 正 交 , 则 反 过 来 用 圆 形 
亲本 的 花粉 授予 去 掉 雄 蕊 的 皱 缩 亲 本 植株 的 柱头 上 的 
杂交 方式 称 为 反 交 。 结 果 发 现 , 圆 形 种 子 的 植株 无 论 
作 父 本 还 是 作 母 本 , 即 正 反 交 (reciprocal crosses ) 长 成 
的 豆 菜 中 的 静 豆 豆 粒 (了 ) 全 部 为 圆 形 的 ,不 出 现 皱 缩 
或 其 他 形状 , 皱 缩 性 状 被 圆 形 性 状 掩盖 了 。 圆 形 性 状 
对 皱 缩 性 状 是 显 性 性 状 (dominant character) ,因为 它 
在 了 中 显现 出 来 ,而 皱 缩 性 状 对 圆 形 性 状 而 言 是 隐 性 
性 状 (recessive character) ,在 Ff, 中 不 被 显现 。F 带 豆 
种 下 去 ,长 出 的 朴 豆 植株 ,让 其 自 花 授粉 ,得 到 的 F, 杆 
株 上 的 同一 豆荚 内 ,同时 出 现 了 贺 形 和 皱 缩 两 种 形状 
的 豆 粒 ,而 且 皱 缩 性 状 与 亲 代 皱 缩 种 子 完全 一 样 ! 孟 
德尔 分 类 统计 了 FF, 所 获得 的 种 子 的 数目 ,其 中 5474 
颗 是 圆 形 的 ,1850 颖 是 锌 缩 的 ,两 者 之 比 为 2.96 :1。 
这 个 比率 非常 近 于 3 :1。 这 表明 ,在 也 中 , 隐 性 的 皱 缩 
性 状 又 出 现 了 ,而 且 按 一 定 的 数量 比率 (1/4) 再 次 出 
现 , 这 种 现象 称 为 分 离 (segregation)。 

孟 德 尔 还 研究 了 更 豆 的 其 他 6 对 相对 性 状 ,同样 
表明 ,F, 表现 显 性 性 状 ,在 P 中 则 出 现 分 离 ,而且 具 
显 性 性 状 的 数目 与 具 隐 性 性 状 数 昌之 比 约 为 3:1( 表 
20-1) 


表 20-1 和 孟 德 尔 豌 豆 杂 交 试 验 结果 





杂交 第 一 代 ( 或 称 子 一 代 ,F) 和 杂交 第 二 代 ( 或 称 子 
二 代 ,F,) 中 具有 各 种 性 状 的 植株 或 种 子 数 ,然后 对 它 
们 进行 统计 ,最 后 作 数 学 归纳 。 由 于 孟 德 尔 有 数学 和 
统计 学 的 训练 ,他 从 一 个 简单 的 二 项 式 展开 式 的 各 项 
系数 中 ,发现 了 豌豆 杂交 试验 数据 中 显示 出 来 的 规律 
性 ,并 深刻 地 认识 到 1:1,3 :1 比率 中 隐藏 着 的 深刻 
含意 。. 


20.1.2 分 离 定 律 : 一 对 性 状 的 遗传 
分 析 


正如 先前 所 述 ,成 熟 瑟 豆 种 子 的 形状 有 图 形 和 皱 
缩 的 差别 ,这 便 是 孟 德 尔 所 关注 的 其 中 一 对 相对 性 状 
(relative character, contrast character) 。 圆 形 种 子 的 植 
株 自 花 授 粉 ,后代 的 枕 豆 种 子 都 是 圆 形 的 ; 皱 缩 种 子 的 
植株 自 花 授粉 ,后 代 的 更 豆 种 子 全 是 皱 缩 状 的 。 缘 于 
它们 都 是 纯 种 , 孟 德 尔 将 这 两 个 品种 的 植株 作为 亲本 


亲本 的 相对 性 状 F, 比率 ( 显 
性 状 显 性 隐 性 性 : 隐 性 ) 
5 474 圆 形 ， 
种 子 形状 园 形 x 委 缩 全 部 固形 Co 才 2.9641 | 
6 022 ， 
子叶 颜色 黄色 x 绿 色 全 部 黄色 C 00 全 各， 3.011 
705 褐色 
种 皮 颜 色 褐色 x 白色 Me (Ei), a 
( 花 的 颜色 ) (红色 x 白色 )( 全 部 红色 ) \224 白色 | 
(白花 ) 
882 
豆 美 形状 侈 满 x 皱 和 全 部 他 清 C 70s ow 2.95:1 
豆 英 颜 色 428 绿色 ， 
所 全 部 台 2.82:1 
(未 成 部 时 ) 全 黄色 部 绿色 人 15? 黄色 
651 腋生 ， 
花 的 部 位 腋生 x 顶 生 全 部 腋生 人 ， 0 3.14:1 
787 长 茎 ， 
苑 的 长 度 长 茎 x 得 茎 全 部 长 茎 < 光 2.8411 
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适 德 尔 没有 把 实验 停止 在 fF, 上 ,他 播种 F, 种 子 ， 
长 成 植株 后 让 其 自 花 授粉 ,在 F, 中 ,他 发 现 凡是 皱 缩 
种 子 长 成 的 植株 只 产生 皱 缩 的 更 豆 。 说 明 所 有 了 刀 的 
皱 缩 殉 豆 都 和 纯 种 皱 缩 亲 本 一 样 ,也 是 纯 种 。 但 是 ,了 
中 国 形 种 子 尽 管 表现 相同 ,但 其 中 1/4 长 成 的 植株 只 
产生 圆 形 种 子 ;其 他 2/4 长 成 的 植株 却 又 产生 3 圆 形 : 
1 皱 缩 种 子 。 备 德尔 曾 这 样 把 实验 继续 到 第 6 代 。 每 
代 的 结果 都 一 致 证 明 ; 原 来 F,,F,,F… 中 产生 的 3:1， 
实际 上 是 1:2:1, 即 1/4 纯 圆 形 ,2/4 杂 ( 不 纯 的 ) 圆 形 ， 
1/4 纯 皱 缩 。 

重 德 尔 对 其 实验 结果 提出 了 一 些 假 设 ,我们 用 现 
代 遗 传 学 的 术语 (包括 用 “基因 gene”" 代替 他 当时 的 
“遗传 因子 factor”) 来 叙述 他 的 假设 : 

(1) 生物 体 的 遗传 特征 (性 状 ) 是 由 基因 决定 的 。 

(2) 每 棵 植株 的 每 一 对 相对 性 状 都 分 别 由 一 对 等 
位 基因 (allele) 控制 。 比 如 ,控制 种 子 形状 的 等 位 基因 
有 圆 形 基因 和 皱 缩 基因 两 种 形式 ,控制 子叶 颜色 的 一 
对 等 位 基因 有 黄色 基因 和 绿色 基因 。 每 棵 植株 的 体 细 
胞 中 的 基因 都 是 成 对 的 。 

(3) 每 一 个 生殖 细胞 或 配子 ( gamete) (卵细胞 或 
花粉 ) 中 只 含有 每 对 等 位 基因 中 的 一 个 基因 。 

(4) 每 一 对 基因 中 ,一 个 来 自 父 本 的 雄性 生殖 细 
胞 (花粉 或 精子 ) ,一 个 来 自 母 本 的 骏 性 生殖 细胞 ( 久 
子 )。 在 形成 下 一 代 新 的 植株 或 合子 (zygote) 时 ,上 肉 、 
雄 生殖 细胞 的 结合 是 随机 的 。 

(5) 形成 生殖 细胞 时 ,成 对 的 基因 相互 分 离 ,分 别 
进入 不 同 的 生殖 细胞 中 去 。 

熏 德 尔 以 R(round) 表 示 决 定 圆 形 性 状 的 显 性 基因 
(dominant gene) ; r 表示 决定 隐 性 性 状 一 一 皱 缩 的 隐 性 
基因 (recessive gene) 。 现 以 图 20.1 说 明 孟 德尔 的 假设 。 

在 图 20.1 中 , 纹 豆 种 子 形 状 的 基因 组 成 RR,Rr,rr 
称 为 基因 型 (genotype) ,其 中 RR,rr 是 纯 合 体 (homozy- 
gote) ,而 Rr 为 杂 合 体 (heterozygote)。 豌 豆 种 子 形状 
“ 圆 形 ” 和 “ 皱 缩 ” 则 称 为 表 型 (phenotype) ,是 生物 体 可 
以 观察 到 的 或 外 在 的 特征 ,诸如 皆 豆 的 花色 、 子 叶 颜 
色 、 植 株 的 高 矮 等 。 由 图 20. 1 可 见 , 不 同 的 基因 型 有 
不 同 的 表 型 ,如 RR,rr; 不 同 的 基因 型 也 可 有 相同 的 表 
型 ,如 RR 与 Rr。 ， 

孟 德 尔 采用 他 首创 的 方法 一 一 测 交 ( test eross) 来 
证 明 F, 杂种 产生 两 种 不 同 但 数目 相等 的 配子 。 将 下 
杂种 与 隐 性 的 亲本 进行 授粉 ,其 后 代 果然 产生 50% 圆 
形 种 子 ,50% 皱 缩 种 子 。 





了 RR Xx rr 
( 圆 形 ) ( 皱 缩 ) 
| | 
配子 R r 
F) Rr 
( 贺 形 ) 
工 1 
2 2 
1 ls 1 
2 4 4 
1 1 二 
2 4 4 
F, 基因 型 比 1 RR 2 Rr 1 rr 
( 圆 形 ) ( 皱 缩 ) 
F, 表 型 比 3 1 


图 20.1 皆 豆 种 子 形状 的 分 离 和 孟 德 尔 的 假设 


Rr x rr 
( 圆 形 ) ( 皱 缩 ) 
A\ | 
配子 R r r 
No 
基因 型 Rr 1 
测 交 后 代 表 型 ”( 圆 形 ) ( 皱 缩 ) 


比 率 1 1 


由 于 隐 性 性 状 不 能 遮盖 显 性 性 状 ,但 能 显 出 纯 隐 
性 性 状 , 所 以 这 样 的 测 交 结 果 才能 直接 反映 出 P 杂种 
所 产生 配子 的 类 型 和 数目 ,因而 从 测 交 子 代 的 表 型 可 “ 
以 直接 判断 杂 合体 的 基因 组 成 。 测 交 实质 上 是 用 隐 性 
亲本 来 测验 F, 杂种 基因 型 的 一 种 回 交 (backeross) 方 、 
式 。 而 显 性 亲本 的 回 交 却 不 能 达到 此 目的 , 测 交 方法 
的 巧妙 之 处 就 在 于 此 。 测 交 实验 结果 令 人 信服 地 证 明 
了 孟 德尔 的 因子 分 离 假 设 的 正确 性 。 。 

纵 观 孟 德尔 对 怠 豆 一 对 相对 性 状 (种 子 形状 圆 形 和 : 
皱 缩 ) 的 杂交 试验 及 结果 分 析 、 假 设 的 提出 及 其 测 交 试 
验 的 证 明 、 分 离 现象 及 其 本 质 的 分 析 的 全 过 程 ,他 完整 … 
地 揭示 了 一 对 相对 性 状 的 遗传 规律 ,这 便 是 著名 的 孟 德 当 








. 尔 分 离 定 律 (law of segregation ) 。 归 纳 孟 德尔 分 离 定 律 


， 时 ,我 们 可 以 这 样 表示 :一 对 基因 在 杂 合 状态 互 不 混 清 ， 
。 保持 其 独立 性 。 在 配子 形成 时 .又 按 原样 分 离 到 不 同 的 


-后 


“配子 中 去 。 在 一 般 情 况 下 ,配子 分 离 比 是 1 :1,F, 基因 
型 分 离 比 是 1 :2 :1,F, 表 型 分 离 比 是 3:1。 


各 
[cw 


Leis 


“20.2.1 两 对 性 状 的 遗传 分 析 
。 和 孟 德尔 在 分 析 了 一 对 相对 性 状 传递 规律 的 基础 


: 出 了 独立 分 配 定律 (law of independent assortment ) 或 自 
。 由 组 合 定律 。 

”他 用 纯 种 的 黄色 子叶 同时 又 是 圆 形 籽 粒 的 植株 与 
: 纯 种 的 绿色 子叶 同时 又 是 皱 缩 籽 粒 的 植株 杂交 ,F, 的 
- 豌豆 都 是 黄色 圆 形 的 籽粒 ,而 绿色 皱 缩 的 性 状 未 显现 。 
: 了 结 果 有 新 发 现 : 纹 豆 的 表 型 从 本 质 上 看 不 是 2 种 而 
是 4 种 , 除 原来 亲本 类 型 黄色 圆 形 .绿色 皱 缩 之 外 ,还 
有 新 的 性 状 组 合 称 为 重组 (recombination ) 出 现 , 即 黄 


色 皱 缩 与 绿色 圆 形 的 表 型 。 另 一 发 现 是 :这 4 种 表 型 


在 数量 上 的 比率 不 是 3:1 ,而 是 9 :3 :3 :1 ,其实 得 数目 
的 分 布 见 表 20-2。 

根据 表 20-1 已 知 , 孟 德 尔 已 证 明了 黄色 子叶 对 绿 
色 子 叶 为 显 性 , 圆 形 种 子 对 皱 缩 种 子 为 显 性 ,而 且 这 两 





。 上 ,再 利用 具有 两 对 性 状 差异 的 哆 豆 进行 遗传 分 析 , 提 
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表 20-2 豌豆 的 两 对 性 状 杂交 结果 





性 状 实 得 数目 比率 
黄 贺 315 9 
黄 争 101 3 
绿 圆 108 3 
绿 争 32 1 
总 数 556 


对 性 状 各 自 均 遵循 分 离 定律 。 表 20-2 的 实验 结果 不 
仅 不 违背 分 离 定 律 而 且 进 一 步 证 实 了 它 的 正确 性 。 如 
果 先 不 考虑 圆 皱 这 对 性 状 ,只 统计 黄 、 绿 的 数目 ,其 结 
果 是 416 黄 :140 绿 =2. 97 :1。 不 言 而 喻 ,如 果 单 纯 考 
虑 种 子 形状 圆 形 、 皱 缩 这 一 对 性 状 ,其 结果 是 423 圆 : 
133 皱 =3.18 :1。 或 者 从 9:3:3:1 的 比率 中 ,我 们 可 以 
看 到 , 圆 : 皱 =12 :4=3:1; 黄 : 绿 =12:4=3:1, 这 就 是 P， 
中 单 基因 的 杂交 比 。 这 样 的 分 析 无 疑 说 明 9 :3 :3 :1 的 
比率 既然 可 以 分 解 为 两 个 3 :1, 那 么 它 本 身 就 来 自 二 
项 式 (3/4+1/4)? 展开 式 的 各 项 系数 ! 

用 符号 和 图 示 来 表示 孟 德 尔 定律 ,并 将 它 公式 化 的 方 
法 被 称 为 Pannett 棋盘 式 方 格 (Punnett square ) (图 20.2)。 

孟 德尔 还 是 用 测 交 方法 证 明 F, 配子 的 分 离 比 一 
定 是 1:1:1 :1。 将 FF, 黄 圆 植株 (YyRr) 用 双 隐 性 的 亲 
本 植株 (yyrr) 进行 测 交 ,预期 测 交 结果 应 该 得 到 1/4 
黄 圆 (YyRr) ,1/4 黄 皱 ( Yyrr) ,1/4 绿 圆 (yyRr) ,1/4 绿 
皱 (?yrr) 数 目 相等 的 4 种 表 型 (括号 内 为 相应 的 基因 
型 ) 的 植株 。 两 次 测 交 的 结果 如 下 : 











P 黄 圆 多 绿 皱 
YYRR pyrr 
配子 YR yr 
Fi ss 黄 加 2 
YyRr 
| 
肉 配 
2 了 1/4YR 1/4Yr 1/4yR 1/4pr 
1/4YR 1/16YYRR ( 黄 圆 ) | 1/1677Rr( 黄 圆 ) | 1/16YyRR ( 黄 圆 ) | 1/16YyRr ( 黄 圆 ) 
1/47r | LU1677Rr( 黄 圆 ) | 1/1677rr( 黄 皱 ) | 1I/16ZRr( 黄 图 ) | 1/16Yyrr ( 黄 皱 ) 
1/4yR 1/16YyRR( 黄 圆 ) | 1/16YyRr( 黄 圆 ) | 1/16yyRR ( 绿 圆 ) | 1/16yyRr ( 绿 圆 ) 
1/4yr | 1/16YyRr( 黄 圆 ) | 1/16Yyrr( 黄 外 ) | 1/16yyRr( 绿 圆 ) | 1/16yyrr ( 绿 皱 ) 

















总 计 : 9/16 ( 黄 圆 ) : 3/16 ( 黄 皱 ) : 3/16 ( 绿 圆 ) : 1/16 ( 绿 皱 ) 


图 20.2 豌豆 两 对 性 状 的 自由 组 合 ” 设 :了 代表 黄色 基因 ,R 代表 贺 形 基因 ,y 和 ; 分别 代表 它们 的 隐 性 等 位 基因 
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黄 圆 (F) 。 x  ” 绿 皱 ( 双 隐 性 亲本 ) 
YyRr YYTT 
YR Yr ~ | 
YRr . Yyrr yyRr yy 
黄 贺 黄 皱 绿 圆 绿 皱 
测 交 1 ”31 27 26 26 
测 交 2 24 22 25 26 
总 数 55 | 49 51 52 
比率 1 : 1 : 1 : 1 


归纳 孟 德 尔 的 独立 分 配 定 律 时 ,我 们 可 以 这 样 理 
解 : 两 对 基因 在 杂 合 状态 时 保持 其 独立 性 , 互 不 混淆 。 
配子 形成 时 ,同一 对 基因 各 自 独立 分 离 ,不 同 对 基因 则 
自由 组 合 , 在 一 般 情 况 下 ;F, 配子 分 离 比 为 1:1:1:1; 
F, 基因 型 比 为 (1 :2:1)?, 即 (1/4+2/4+1/4)” 三 项 式 展 
开 式 的 各 项 系数 ;F, 表 型 比 为 (3 :1)?, 即 (3/4+1/4)” 二 
项 式 展开 式 的 各 项 系数 。 自 由 组 合 定律 在 南瓜 的 形状 
和 果实 的 颜色 这 两 对 相对 性 状 的 传递 中 有 很 好 的 应 
用 。 南 瓜 中 有 白色 果实 圆 盘 状 、 白 色 果 实 球状 、 黄 色 果 
实 圆 盘 状 和 黄色 果实 球状 4 种 可 以 遗传 的 十 分 明显 
的 特征 。 遗 传 学 家 指出 ,果实 的 白色 对 黄色 为 显 性 ， 


配偶 关系 


口 
I 1 、 工 代表 世代 数 
1 2 1、2、3 代 表 各 世代 
中 成 员 的 序号 
I (由 左 向 右 序 贯 排列 ) 
1 2 
[DA 。。 近 亲 婚 配 


婚 后 未 生育 


性 别 不 详 


图 20.3 系谱 图 中 常用 符号 


由 开 ,w 决定 ;果实 的 形状 由 另 一 对 基因 D,d 决定 ,D 
基因 决定 圆 盘 状 ,d 基因 决定 球状 , 圆 盘 状 对 球状 为 显 
性 。 用 纯 合 的 白色 圆 盘 状 南瓜 (WWDD) 与 黄色 球状 南 
瓜 (wwdd) 作 为 亲本 进行 杂交 。F, 的 南瓜 全 都 为 白色 
圆 盘 状 的 ,其 基因 型 均 为 WoDd, 因 为 只 要 有 多 与 刀 两 
个 显 性 基因 同时 存在 ,南瓜 必定 为 白色 圆 盘 形 。 当 也 
的 植株 进行 自 交 , 即 WwDdxWwDd, 得 到 的 fF, 中 ,有 
9/16 和 白色 圆 盘 状 、3/16 白色 球状 .3/16 黄色 圆 盘 状 、 
1/16 黄 色 球状 4 种 表 型 ,可 以 推 知 其 基因 型 分 别 为 ， 
WW _D__ (空白 处 表示 可 能 为 WW 或 w,D 或 d)， 
下 dd( 空 白 处 表示 可 能 为 下 或 w) ,wwD (空白 处 
表示 可 能 为 D 或 d) 以 及 wwdd。 孟 德尔 定律 告诉 我 
们 , 凡 隐 性 基因 纯 合 时 方 可 表现 隐 性 性 状 ,所 以 “dd” 
必定 为 球状 ,“ww” 必定 表现 出 黄色 果实 。 


20.2.2 人 类 简单 的 孟 德 尔 式 遗 传 
蚁 豆 . 南 瓜 及 许多 其 他 真 核 生物 的 遗传 学 研究 都 


比 人 类 的 要 容易 。 人 类 一 个 世代 平均 约 为 20 年 ,而 


且 , 在 人 类 中 建立 像 孟 德尔 遗传 系谱 那样 完备 的 系统 
的 可 能 性 为 零 ( 至 少 ,伦理 学 上 是 无 法 接受 的 )。 - 

遗传 学 家 用 分 析 系 谱 的 方法 来 研究 人 类 简单 的 孟 
德尔 式 遗 传 。 这 种 方法 称 为 系谱 分 析 ( pedigree analy- 
sis) 法 ,系谱 图 中 常用 符号 如 图 20.3。 


双 卵 双生 


单 孵 双生 
女性 或 男性 患者 


女性 或 男性 先 证 者 
! 死 产 丰产 
局 死 于 本 病 

1 死 于 其 他 病 


有 《人 奖 闪 者 


(%) XxX 连锁 隐 性 基因 瀹 带 者 








，$ 图 20.3 中 " 先 证 者 "( proband) 是 指 医生 确诊 了 的 
。 第 一 个 患者 , 亦 即 病员 系谱 中 疾病 最 先 证 实 者 。“ 扒 
。 带 者 "(eamrier) 即 杂 合体 ,如 杂 合 体 “4a" 在 医学 遗传 
学 中 称 几 性 。 基因 的 携带 者 。 

所 下列 几 种 人 类 遗传 特征 是 遵循 单 基因 的 常 染 色 
。 休 的 孟 德尔 方式 遗传 的 。 诸 如 前 额 发 际 旦 Y 字形 为 
， 显 性 , 平 直 发 际 为 隐 性 ;手指 背面 有 长 毛 对 手指 无 毛 
， 为 显 性 ;面部 有 和 八 斑 者 为 显 性 ;无 雀斑 者 为 隐 性 ; 洲 
， 离 耳 珠 ( 有 耳垂 ) 为 显 性 ,附着 耳 珠 (无 耳垂 ) 为 隐 性 
(图 20.4) 等 。 












平 直 发 际 (ww) 





(b) 










医 四 
Es 


加 固 
三 或 太太 ff 








LJ 
Ff 





ff FF 
或 
FE 





无 耳垂 (//) 有 耳垂 ( 太 或 有 


图 20.4 人 类 常 染色 体 单 基因 遗传 (a) V 形 发 际 显 性 基因 W 


的 遗传 (系谱 图 中 显示 连续 3 代 均 有 Y 形 发 际 个 体 出 现 下 基因 传递 
线 没 有 中 断 , 且 与 性 别 无 关 。(b) 无 耳垂 隐 性 基因 的 遗传 ( 左 侧 家 
庭 中 .无 耳垂 的 表 型 有 隔 代 传递 现象 ,与 性 别 无 关 ) ( 引 自 Campbel 
等 ,2002) 
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20.2.3 重 德尔 学 说 的 核心 一 一 颗粒 遗 
传 理论 


卫 德 尔 在 遗传 学 上 最 大 贡献 在 于 他 的 颗粒 焉 传 
(particulate inheritance ) 理论 。 在 也 德尔 定律 发 现 以 
前 ,融合 遗传 (blending inheritance) 的 观点 在 欧洲 相当 
流行 。 当 时 人 们 普遍 认为 ,子女 与 双亲 的 相似 性 是 双 
亲 血 液 混合 的 结果 ,如 同一 杯 黑 墨水 加 一 杯 自 来 水 ,两 
者 一 旦 混合 便 永远 分 不 开 。 融 合 遗 传 实质 上 是 一 种 取 
消 遗 传 ,否定 遗传 因子 (基因 ) 的 观点 。 与 融合 遗传 相 
对 立 的 观点 是 颗粒 遗传 理论 。 孟 德尔 是 第 一 个 用 诡 豆 
杂交 试验 来 证 明 遗 传 的 颗粒 性 的 遗传 学 家 ,遗传 的 第 
一 、 二 定律 的 理论 精 骨 即 是 颗粒 遗传 的 思想 。 孟 德尔 
定律 指出 ,具有 一 对 性 状 差异 的 亲本 杂交 后 , 隐 性 性 状 
在 杂交 子 一 代 中 并 不 消失 ,在 子 二 代 中 按 特定 比率 重 
新 分 离 出 来 ,基因 在 杂 合 状 态 互 不 混淆 ,4 与 a 同 处 一 
体 保持 它 各 自 的 独立 性 、 纯 沾 性 ,虽然 a 基因 的 表 型 效 
应 被 4 所 掩盖 ,但 不 会 使 a 基因 改变 其 原 有 的 本 质 。 
颗粒 遗传 的 理论 认为 ,每 一 个 基因 是 一 个 相对 独立 的 
功能 单位 ;在 有 性 生殖 的 二 倍 体 生物 中 ,控制 成 对 性 状 
的 基因 是 成 对 的 ,形成 配子 时 ,只 有 成 对 的 等 位 基因 才 
会 相互 分 离 。 现 代 遗 传 学 的 发 展 ,深化 了 人 们 对 基因 
的 颗粒 性 的 理解 。 分 子 遗 传 学 和 遗传 工程 学 的 兴 
从 根本 上 证 实 了 基因 的 颗粒 性 。 





20.3.1 不 完全 显 性 的 中 间 表 型 


当 开 红 花 的 金鱼 草 与 开 白 花 的 金鱼 草 进行 杂交 
时 ,所 有 下, 植株 都 开 粉 红色 花 ,红色 所 和 白色 w 等 位 
基因 对 F, 杂 合体 Ww 金鱼 草 的 花色 形成 都 有 影响 ,使 
其 表现 正好 是 双亲 的 中 间 型 。 这 似乎 违背 了 孟 德 尔 原 
理 。 事 实 却 不 然 , 当 也 自 交 ,F, 中 出 现 了 1 红 :2 粉 :1 
白 的 表 型 比率 ,这 类 情况 是 由 于 粉色 的 F, 杂 合 子 Ww 
中 基因 和 与 w 分 离 , 友 对 zw 的 不 完全 显 性 (incomplete 
dominance) 造 成 ,最 终 使 备 德 尔 33:1 比 率 被 修饰 为 
1:2:1。 在 这 种 遗传 模式 中 ,由 于 杂 合子 的 表 型 不 同 于 
其 纯 合 亲本 的 两 种 表 型 ,基因 型 与 表 型 之 比 都 是 1:2:t。 

人 类 中 与 疾病 有 关 的 基因 也 有 不 完全 显 性 的 性 
质 。 已 知 隐 性 基因 h 造成 高 胆固醇 血 症 (一 种 血液 中 
胆固醇 含量 过 高 的 病症 )。 正 常人 的 基因 型 为 ,对 
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合子 于 (每 500 人 中 有 一 个 这 种 基因 型 的 患者 ) 其 血 
液 中 胆固醇 含量 为 正常 人 的 两 倍 , 他 (她 ) 们 极 易 患 动 
脉 硬化 或 是 由 于 血管 中 胆固醇 的 积累 而 造成 血管 壁 堵 
塞 ,而 在 30 岁 左 右 就 容易 患 心 脏 病 。 隐 人 性 纯 合子 入 
(每 100 万 人 中 有 一 个 患者 ) 血液 中 的 胆固醇 达到 正 
常人 的 5 倍 ,在 2 岁 时 就 可 能 患 上 心脏 病 。 


20.3.2 复 等 位 基因 的 遗传 


到 目前 为 止 ,我 们 只 讨论 了 包含 两 个 等 位 基因 的 
遗传 ,但 是 一 个 基因 有 2 种 以 上 的 等 位 形式 ,如 4,a， 
ac …， 多 种 等 位 形式 只 存在 于 群体 中 ,但 就 每 一 个 
二 倍 体 的 细胞 而 言 ,最 多 只 能 拥有 其 中 的 任何 两 个 ,而 
且 分 离 的 规律 也 都 与 一 对 等 位 基因 相同 。 这 一 类 等 位 
基因 系列 称 为 复 等 位 基因 (multiple alleles) 。 


人 的 ABO 血型 就 是 ,1 ,i 3 个 复 等 位 基因 决定 


着 红细胞 表面 抗原 的 特异 性 的 ,但 任何 一 个 个 体 不 会 
同时 具有 这 3 个 等 位 基因 ,而 是 只 有 其 中 任意 两 个 而 


表现 出 一 种 特定 的 血型 。ABO 血型 系统 的 4 种 表 型 


及 其 可 能 的 基因 型 如 下 : 
血型 表 型 基因 型 
0 天 
有 PF 或 i 
'B PP 或 Pi 
AB rr 


”其 中 ,7 基因、7 基因 分 别 对 i 基因 为 显 性 ,7 与 为 
共 显 性 (codominance) , 当 它 们 同时 存在 杂 合 体 (77) 
中 时 ,其 红细胞 表面 同时 存在 A、B 抗原 使 其 表 型 为 
AB 血型 。 根 据 ABO 血型 遗传 规律 ,可 用 来 作为 亲子 
鉴定 的 一 种 依据 。 这 种 证 据 只 能 说 明 某 男子 不 是 某 个 
孩子 的 生物 学 父亲 ,不 能 肯定 这 个 人 就 是 这 个 孩子 的 
生物 学 父亲 。 比 如 说 :一 个 小 孩 是 AB 型 血 ( 基 因 型 为 
1 ) ,而 一 个 男子 是 0 型 血 ( 基 因 型 立 ) ,那么 这 个 男 
人 决 不 可 能 是 这 个 孩子 的 生物 学 父亲 。 如 果 这 个 男人 
是 B 型 血 ( 基 因 型 为 1 了 或 i), 则 他 有 可 能 是 该 小 
孩 的 生物 学 父亲 。 但 仅仅 依靠 鉴定 血型 还 不 能 判定 他 
一 定 是 该 小 孩 的 亲生 父亲 。 


20.3.3 单个 基因 影响 多 种 表 型 


单一 基因 的 多 种 表 型 效应 称 为 基因 的 多 效 性 
(pleiotropism ) 。 基 因 多 效 现象 极为 普遍 ,几乎 所 有 的 


基因 无 不 如 此 。 因 为 生物 体 的 发 育 中 各 种 生理 生化 过 
程 都 是 相互 联系 、 相 互 制约 的 。 基 因 通 过 生理 生化 过 
程 而 影响 性 状 的 表现 ,因此 ,基因 的 作用 也 必然 是 相互 
联系 和 相互 制约 的 。 

有 一 种 鸡 的 羽毛 是 反 卷 的 称 翻 毛 鸡 ,其 基因 型 是 
FF 或 (PP ,正常 羽 ( 非 翻 万) 的 基因 型 为 久 可 见 两 者 
只 有 一 对 基因 的 差异 。 

正常 与 翻 毛 鸡 在 许多 性 状 上 有 差异 :首先 翻 毛 鸡 
的 羽毛 保持 体温 的 能 力 不 如 正常 鸡 的 羽毛 , 翻 毛 鸡 的 
身体 热量 散失 较 多 ,其 体温 比 正常 鸡 低 ,继而 会 促进 代 
谢 作用 来 补偿 消耗 ,可 以 使 心跳 加 快 ,心脏 慢 慢 扩 大 ， 
其 形状 也 发 生 改 变 ;与 血液 有 重要 关系 的 脾脏 也 因 之 
慢 慢 扩大 。 由 于 代谢 作用 增强 ,进食 量 加 大 ,因而 使 消 
化 器 官 \ 消 化 腺 和 排泄 器 官 等 相关 的 器 官 都 发 生 了 变 
化 。 最 终 导致 生殖 能 力 降低 。 所 有 这 些 异常 的 表 型 效 





应 都 可 归 答 于 隐 性 基因 /的 多 效 性 。 





了 适 德尔 研究 过 的 玉 豆 的 菜 些 遗传 特征 是 一 些 十 分 
典型 的 ,由 一 对 或 两 对 等 位 基因 决定 的 质量 性 状 ( quali- 
tative trait) 。 然 而 ,生物 体 的 很 多 性 状 ,诸如 人 类 皮肤 的 
颜色 、 身 高 .体重 等 性 状 ;农作物 的 植株 高 度 . 产 量 ;奶牛 
的 产 奶 量 ; 羊 的 产 毛 量 、 毛 长 度 等 性 状 是 一 类 呈 连 续 变 
蜡 的 数量 性 状 (quantitative character 或 quantitative 
trait) 。 决 定 这 种 数量 性 状 的 基因 常常 不 是 一 对 而 是 许 
多 对 基因 ;而 每 一 对 基因 只 有 较 微 小 的 表 型 效应 , 称 为 
微 效 基因 ( minor gene) ,数量 性 状 是 很 多 对 微 效 基因 的 
效应 累加 的 结果 ,因此 这 类 遗传 现象 又 称 为 多 基因 遗传 
(polygenic inheritance) 。 假 设 有 3 对 基因 在 人 类 皮肤 色 
素 形成 过 程 中 造成 由 黑色 素 到 白色 的 连续 变异 , 显 性 基 
因 A,B,C 都 对 皮肤 的 颜色 有 影响 , 显 性 基因 的 作用 对 
肤色 有 增色 效应 ,其 隐 性 等 位 基因 a,5,c 无 增 效 作用 ， 
基因 型 为 44BBCC 的 人 皮肤 为 深 黑 色 ,而 基因 型 为 aab- 
bcc 者 ,其 肤色 为 白色 ,基因 型 为 4aBbCe 的 人 ,将 有 相对 
浅 的 中 间 类 型 的 肤色 ,因为 这 些 显 性 基因 之 间 的 作用 是 
彼此 累加 的 。 因 此 ,具有 3 个 显 性 基因 的 个 体 的 基因 型 
为 haBbCc、44Bbcc、AabbCC 等 与 含有 任何 3 个 显 性 基因 
的 效应 是 相同 的 。 可 见 肤色 深 或 浅 或 白色 ,只 与 显 性 基 
因 的 数目 有 关 ,与 显 性 基因 的 种 类 无 关 。 

图 20.5 显示 了 两 个 具有 3 个 显 性 基因 的 杂 合 
个 体 的 婚配 :4aBbCcxhAaBbGe 其 后 代 个 体 中 所 能 具有 
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，， 的 全 部 基因 再 及 其 表 型 分 布 。 图 中 黑色 圆 表示 大 写 基 
，。 因 ( 显 性 ) ;白色 圆 表示 小 写 基因 ( 隐 性 )。7 个 长 方 
六 形 ,从 右 至 左 显示 了 子 代 群 体 中 可 能 的 ,由 深 黑色 皮肤 
4 到 浅 黑色 直到 白色 的 7 种 皮肤 颜色 的 表 型 及 其 比率 
1:6:15:20:15:6:1。 亦 即 7 种 黑色 素 水 平 出 现 的 频 
率 。 柱 形 图 显示 了 子 代 群 体 中 各 种 表 型 具有 正 态 分 布 
的 特征 即 : 具 中 间 类 型 肤色 的 个 体 数量 最 多 ,极端 类 型 
( 深 黑色 或 白色 ) 的 个 体 数目 最 少 。 
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图 20.5 肤色 的 多 基因 遗传 ( 引 自 Campbell 等 ,2002) 


” ”环境 的 作用 在 数量 性 状 的 传递 过 程 中 特别 明显 。 
如 果 我 们 考察 一 个 真实 人 群 中 的 肤色 表 型 ,我 们 会 发 
现 肤色 的 变化 范围 可 能 比 图 20.5 中 所 示 的 要 宽 ,也 许 
比 7 种 类 型 更 多 。 事 实 上 ,无 论 我 们 怎样 仔细 地 鉴别 
决定 肤色 的 基因 ,单纯 的 遗传 学 的 描述 永远 是 不 完全 
的 。 这 是 因为 环境 因素 对 数量 性 状 的 表 型 有 重要 的 影 
响 ,比如 阳光 的 强烈 照射 ,温度 的 影响 等 。 人 类 的 多 种 
性 状 的 表 型 表现 是 由 遗传 与 环境 共同 作用 的 结果 。 例 
如 ,人 类 眼睛 的 颜色 ,似乎 完全 由 遗传 决定 ;而 在 人 类 
的 身高 性 状 的 表现 中 环境 因素 的 影响 很 大 , 据 研究 可 
能 占 50% 。 换 言 之 ,在 人 类 身高 性 状 的 表现 中 ,由 和 遗 


传 所 决定 的 比率 约 占 二, 环境 因素 如 健康 状况 和 营养 
条 件 在 人 的 青春 成 长 期 影响 很 大 。 有 些 特征 ,如 对 音 


”20.5 遗传 的 染色 体 学 说 “26 息 
乐 的 爱好 ,指甲 的 长 得 ,发达 的 胸 大 肌 等 与 遗传 无 关 而 


完全 是 环境 的 作用 。 





20.5.1 萨 顿 和 博 韦 里 的 假说 


就 在 孟 德 尔 的 工作 被 忽视 的 年 代 里 ,细胞 学 的 研 
究 取 得 一 系列 重要 成 果 。19 世纪 70 年 代 ,W. Flemming 
等 人 开始 用 苏 木 精 对 显 微 切 片 进行 染色 ,清楚 地 看 到 
了 分 裂 中 细胞 的 染色 体 。Flemming 在 动物 细胞 方面 ， 
E. Strasburger 在 植物 方面 ,精确 地 描述 了 细胞 的 有 丝 
分 裂 过 程 。 他 们 看 到 ,在 每 一 个 物种 的 细胞 中 ,染色 体 
的 数 且 和 形态 是 恒定 的 。 有 丝 分 裂 时 ,每 一 条 染色 体 
纵 裂 为 二 ,并 被 均等 地 分 配 到 2 个 子 细胞 中 ,而 细胞 质 
中 的 物质 则 是 被 随机 地 分 配 到 2 个 子 细胞 中 的 。 他 们 
提供 的 大 量 证 据 表 明 , 在 细胞 的 世代 之 间 , 细 胞 核 保持 
着 物质 的 连续 性 。 在 1875 年 到 1876 年 ,0. Hertwig 发 
现 了 受精 作用 。1883 年 ,P. J. van Beneden 发 现 马 是 虫 
(hscaris bivalens) 的 体 细胞 中 有 4 条 娄 色 体 , 而 它 的 配 
子 仅 有 2 条 染色 体 , 受 精 后 ,又 形成 具有 4 条 染色 体 的 
合子 。 魏 斯 曼 ( A. Weismann, 1834 一 1934 ) 预言 式 地 指 
出 ,在 配子 形成 之 前 ,一定 会 发 生 一 次 减 数 分 裂 。1890 
年 ,Hertwig 发 现 并 描述 了 减 数 分 裂 。 这 些 工 作证 明 ， 


”在 个 体 的 世代 之 间 ,细胞 中 的 核 也 同样 保持 着 物质 的 


连续 性 。 在 19 世纪 80 年 代 , 魏 斯 曼 、Strasburger、 
Hertwig 等 .几乎 同时 并 独立 地 提出 细胞 核 内 有 控制 遗 
传 的 因子 。1900 年 孟 德 尔 的 工作 被 重新 发 现 后 , 萨 屯 


“(W. S. Sutton ) 和 博 韦 里 (T. Boveri ) 率先 将 有 性 生殖 过 


程 中 染色 体 的 行为 和 基因 传递 的 规律 联系 起 来 ,催生 
了 遗传 的 染色 体 学 说 的 形成 。 

萨 顿 和 博 韦 里 提出 ,和 孟 德 尔 的 遗传 因子 (基因 ) 与 
性 细胞 在 减 数 分 裂 过 程 中 的 染色 体 行为 有 着 平行 的 关 
系 ,染色 体 是 基因 的 载体 。 现 以 图 20.6 简要 说 明 20 
世纪 初 引起 广泛 注意 的 遗传 染色 体 学 说 的 基本 内 容 。 
图 中 所 显示 的 是 青豆 7 对 染色 体 中 的 两 对 染色 体 上 的 
两 对 等 位 基因 :决定 种 子 形状 的 尺 和 ,决定 种 子 ( 子 
叶 ) 颜 色 的 等 位 基因 了 和 y; Ri 的 基因 型 为 Rryy( 表 型 
为 圆 黄 ) 。 图 中 还 显示 了 当 F, 自 交 时 在 减 数 分 裂 中 的 
中 期 工 后 期 和 中 期 也 ,及 其 以 后 的 时 期 中 染色 体 的 
行为 与 其 所 携带 的 基因 的 平行 关系 。 

为 理解 分 离 定律 的 染色 体 基 础 ,让 我 们 跟踪 图 中 
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的 一 对 大 而 长 的 染色 体 ( 带 有 RR 和 7) 的 行为 。 在 中 期 
1, 染色 体 有 序 排列 在 赤道 板 上 。 后 期 1, 同 源 染 色 体 彼 
此 分 开 ,等 位 基因 R,r 分 离 。 在 减 数 分 裂 [I, 一 条 单个 
的 长 染色 体 分 配 在 每 个 配子 中 。 由 于 受精 的 随机 性 ， 
带 尺 或 > 基因 的 唯 座 配 子 随机 结合 ,使 得 P, 出 现 了 
3:1( 或 是 12:4) 圆 : 皱 的 表 型 比率 。 

为 了 解 自由 组 合 定律 的 染色 体 基础 ,我 们 跟踪 图 
中 的 一 长 一 短 两 对 染色 体 的 行为 (分 别 携带 着 R,r 及 
Y, y 基因 )。 对 于 这 两 对 非 同 源 染色 体 ,在 进入 后 期 I 
时 ,每 对 同 源 染色 体 分 开 , 但 每 条 染色 体 的 着 丝 粒 未 分 
开 , 非 同 源 染 色 体 进行 自由 组 合 ,所 以 在 中 期 工 可 见 
仍 保持 着 具 两 条 染色 单 体 的 一 长 一 短 的 、 带 有 RY 或 
ry 或 rY 或 Ry 的 基因 组 成 的 染色 体 。 在 后 期 ,由 于 
每 个 着 丝 粒 一 分 为 二 ,每 条 染色 体 的 两 条 单 体 分 开 。 
此 后 所 形成 的 配子 具有 4 种 基因 型 (RY, ry, 7Y， 
Ry)。 在 F, 中 ,受精 的 随机 性 决定 了 表 型 的 9:3:3:1 
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图 20.6 下 方 只 显示 了 两 对 非 同 源 染 色 体 在 配子 
中 可 能 产生 的 组 合 , 而 事实 上 ,这 种 来 源 于 配子 的 多 样 
性 是 由 于 同 源 染 色 体 在 减 数 分 裂 1 时 赤道 板 的 排列 不 
同 引起 的 。 任 何 一 个 物种 ,其 在 减 数 分 裂 中 可 以 产生 
的 不 同 组 合 数目 为 2"(m 为 单 倍 体 细胞 中 的 染色 体 
数 )。 所 以 ,n=2 时 ,有 4 种 染色 体 的 组 合 。 人 类 的 
n=23,2” 即 接近 800 万 种 染色 体 的 组 合 ,这 就 意味 着 ， 
一 个 人 可 以 产生 800 万 种 不 同 的 有 功能 和 全 部 单 倍 染 
色 体 的 配子 。 一 个 女人 产生 具有 800 万 种 可 能 的 染色 
体 组 合 的 卵子 ,与 一 个 同样 具有 800 万 种 可 能 的 染色 
体 组 合 的 精子 受精 ,所 形成 的 二 倍 体 合子 就 可 能 有 64 
x10 种 染色 体 的 可 能 组 合 ! 所 以 受精 的 随机 性 使 得 
通过 有 性 生殖 所 产生 的 后 代 的 遗传 多 样 性 大 大 增多 ， 
这 些 巨大 的 数字 显示 了 人 与 人 之 间 可 形成 如 此 巨大 差 
异 的 原因 之 一 。 
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图 20.6 遗传 的 染色 体 学 说 示意 图 ( 改 绘 自 Campbell 等 ,1997) 








按照 上 述 假说 , 孟 德尔 分 离 定律 和 自由 组 合 定律 
， 的 实质 是 :由 于 同 源 染 色 体 的 分 离 才能 实现 其 所 携带 
。 的 等 位 基因 的 分 离 , 因 而 导致 性 状 的 分 离 ;决定 不 同性 
” 状 的 丙 对 非 等 位 基因 分 别处 在 两 对 非 同 源 染色 体 上 ， 
由 于 司 源 染色 体 的 分 离 . 非 同 源 染色 体 的 独立 分 配 , 导 
: 致 了 基因 的 自由 组 合 。 

. ， ”当时 ,该 假说 引起 了 广泛 重视 ,但 必须 进一步 将 菜 
。 一 特定 基因 与 特定 染色 体 联 系 在 一 起 ,并 证 明基 因 的 
行为 与 染色 体 在 细胞 分 裂 中 行为 的 平行 关系 实质 为 基 
” 因 与 染色 体 的 从 属 关系 。 首 先 解决 这 一 问题 的 是 美国 
实验 胚胎 学 家 托马斯 . 享 特 . 摩尔 根 ( Thomas Hunt 
”Morgan,1866 一 1945 ) 在 黑 腹 果 蝇 (Drosophila melano- 

gaster) 伴 性 遗传 方面 的 发 现 及 其 基因 理论 。 


20.5.2 ”性 染色 体 和 性 别 决定 


很 多 物种 ,包括 果 蝇 和 人 类 ,是 由 一 对 性 染色 体 
(sex chromosome ,一 般 用 X 和 了 来 代表 ) 来 决定 性 别 
的 。 两 性 生物 中 ,理论 上 雌性 和 雄性 之 比 为 1:1, 这 是 
一 个 典型 的 备 德 尔 比 率 。 因 此 ,性 别 如 回 其 他 表 型 一 
， 样 ,也 是 受 遗 传 控制 的 。 

大 类 、 全 部 哺乳 类 以 及 某 些 两 栖 类 和 某 些 鱼 类 等 
生物 体 的 性 别 是 属于 XY 性 染色 体系 统 的 。 

二 类 的 X 和 了 染色 体 的 大 小 不 同 。 具 有 XY 染色 
体 的 是 男性 ,具有 XX 染色 体 的 是 女性 。 人 类 男性 和 
女性 均 有 44 条 常 染色 体 (autosome, A), 减 数 分 裂 之 
后 ,每 个 配子 具有 一 套 单 倍 体 数目 的 常 染色 体 (22 条 
常 染色 体 ) 和 1 条 性 染色 体 。 卵 子 的 性 染色 体 都 是 X， 
而 在 精子 中 ,一 半 的 性 染色 体 是 站 , 另 一 半 的 性 染色 体 
是 X。 子 代 的 性 别 由 参加 受精 的 精子 所 携带 的 性 染色 
体 决 定 。 在 1990 年 ,一 个 英国 研究 小 组 发 现 Y 染色 体 
短 辟 上 的 SRY( sex-determining region of the Y) 基 因 在 
男性 举 丸 形成 过 程 中 起 关键 作用 ,失去 这 个 基因 ,个 体 
将 发 育 出 卵巢 而 不 是 举 丸 。 

XY 性 别 决定 系统 只 是 几 种 性 别 决定 机 制 中 的 一 
种 。 而 蝗虫 、 蜂 蛇 、 螂 等 昆虫 属于 XO 性 别 决定 系 
统 ,0 代表 缺少 一 条 性 染色 体 , 上 肉 性 具有 两 条 X 染色 体 
(XX) ,而 雄性 只 有 一 条 X 染色 体 ,其 性 染色 体 组 成 为 
XO0。 梭 性 产生 两 种 配子 :具有 1 条 X, 或 是 没有 性 染 
色 体 ,精子 在 受精 的 过 程 中 决定 子 代 的 性 别 。 

与 XY 和 X0 性 别 决定 机 制 不 同 ,在 蝴蝶 、 鸟 类 和 
鱼 中 ,卵子 性 染色 体 组 成 决定 子 代 性 别 。 在 这 些 动物 
中 ,性 染色 体 是 Z 和 W, 雄 性 的 性 染色 体 组 成 为 ZZ ,时 





20.5 ”遗传 的 染色 体 学 说 ， 263 


性 为 ZW ,性 别 由 受精 时 卵子 带 有 的 性 染色 体 是 Z 还 
是 W 决 定 。 

一 些 物种 ,如 在 蚂蚁 和 蜜蜂 中 ,性 别 决定 于 染色 体 
的 数目 ,而 不 是 性 染色 体 , 瞧 性 由 受精 的 卵子 发 育 而 
来 ,因而 是 二 倍 体 ; 雄 性 ,由 未 受精 的 卵子 发 育 而 来 ,是 
单 倍 体 。 

大 多 数 动 物 是 肉 雄 蜡 体 的 , 即 肉 性 个 体 和 雄性 个 
体 彼 此 独立 。 很 多 植物 也 是 肉 雄 异体 ,有 座 株 和 上 肉 株 
之 分 ,一 些 植物 如 棕榈 蔬菜 ,具有 XY 性 别 决定 系统 ; 
而 另 一 些 植物 如 草莓 ,具有 ZW 性 别 决定 系统 。 

但 是 ,并 非 所 有 种 类 都 是 两 性 分 离 的 。 绝 大 多 
数 植物 和 少 部 分 低 等 动物 的 个 体 可 以 既 产 生 精 子 
又 产生 卵子 。 这 样 的 植物 ( 如 玉米 ) 称 为 肉 雄 同 株 ， 
这 样 的 动物 (如 蝶 蚜 ) 称 为 肉 雄 同体 。 上 肉 雄 同 株 的 
植物 和 雌雄 同体 的 动物 的 所 有 个 体 都 具有 相同 的 


.染色 体 。 


20.5.3 黑 腹 果 蝇 的 伴 性 遗传 


1. 摩尔 根 选择 果 蝇 作为 遗传 学 的 模式 生物 

.摩尔 根 ( 图 20.7) 出生 在 美国 肯塔基 州 的 列 克 星 
敦 的 一 个 名 门 望族 家 庭 。 当 年 , 正 是 孟 德 尔 定律 诞生 
的 年 份 , 也 是 孟 德 尔 关于 吏 豆 杂交 试验 的 论文 发 表 的 
年 份 。 他 从 小 酷爱 大 自然 ,喜欢 采集 动 植物 标本 和 收 
集 化 石 。1880 年 他 在 肯塔基 州立 学 院 学 习 ,1886 年 获 


动物 学 学 士 学 位 。 一 年 之 后 ,他 转 和 约翰 霍 普 金 斯 大 


学 从 事 形态 学 和 胚胎 学 研究 ,于 1890 年 获得 哲学 博士 
学 位 。1891 一 1928 年 ,摩尔 根 先后 从 事 过 教学 和 动物 
园 工作 , 任 实验 动物 学 教授 , 系 主任 和 生物 实验 研究 所 
所 长 等 职 。 





图 20.7 摩尔 根 在 哥伦比亚 大 学 的 果 蝇 室 





20 遗传 的 基本 规律 
摩尔 根 在 他 半 个 多 世纪 的 学 术 生涯 中 ,进行 了 形 
“党 .实验 胚胎 学 、 细 胞 学 .生理 学 和 遗传 学 等 的 研究 
认 作 ,由 于 他 具有 坚实 的 理论 基础 和 良好 的 实验 训 

文 他 渊博 的 学 识 和 对 科学 的 热忱 ,使 他 取得 了 许多 
光 要 成 果 。 他 和 他 的 学 生 们 发 现 了 基因 的 连锁 与 交 
二 证 明了 基因 在 染色 体 上 旦 直线 排列 ,为 现代 遗传 学 
仆仆 了 细胞 遗传 学 的 基础 。 由 于 他 在 染色 体 遗 传 理论 
入 的 杰 出 发 现 , 诽 尔 根 于 1933 年 成 为 世界 上 第 一 位 效 
为 下 传 学 方面 的 诺 贝尔 生理 学 或 医学 奖 的 科学 家 。 作 

钢 胞 遗传 学 的 英 基 人 ,摩尔 根 一 生 为 我 们 留 下 了 以 


因 论 ) 为 代表 的 21 本 专著 和 370 篇 论文 ,以 及 他 孜 . 


个 倦 坚韧 不 拔 的 科学 精神 。 

1908 年 摩尔 根 发 现 黑 路 果 蝇 ( 俗 称 果 蝇 ) 是 一 种 
分 理想 的 遗传 学 研究 的 模式 生物 。 
兴 ”这 种 双 坦 目 尼 虫 体 小 (3 ~4 mm) ,饲养 简便 ,经 
,及 能 发 酵 的 食料 都 能 成 为 它 的 良好 培养 基 。 在 夏 
省“ 们 大 量 出 现 于 水 果 捧 上 , 故 名 果 蝇 。 轩 生 的 果 境 
六 对 深 红 的 复眼 , 灰 褐色 身体 ,一 对 长 翅膀 ,全 身 具 
次 站 立 的 刚毛 。 它 的 繁殖 力 强 , 每 只 瞧 蝇 平均 每 天 可 
个 “0 个 卵 ,最 高 可 产 80 个 卵 ;生活 周期 短 ,恒温 25 避 一 
明江 平均 约 10 天 。 其 染色 体 数目 只 有 4 对 (2n=8) ,而 
2 岂 态 竺 点 十 分 明显 :两 对 大 的 中 着 丝 粒 染 色 体 (第 
、 染色 体 ) ,一 对 很 小 的 点 状 染 色 体 (第 4 染色体) 和 
对 具 端 着 丝 粒 的 性 染色 体 (第 7 染色 体 ,其 中 了 染色 
的 为 了 字形 ) ;突变 种 类 多 ,为 遗传 分 析 带 来 了 极 让 富 

资源 。 

2. 性 连锁 基因 的 特殊 遗传 方式 

性 染色 体 上 除了 携带 有 性 别 决定 基因 外 ,还 带 有 
室 其 他 遗传 特征 的 基因 。 定 位 在 性 染色 体 上 的 基因 
”为 性 连锁 基因 (sex-linked gene) 。 现 在 已 知 的 性 连 
的 基因 绝 大 多 数位 于 X 染色 体 或 7 染色 体 上 , 极 少量 
基因 由 Y 了 或 W 染 色 体 携带 。 
体 1909 年 ,摩尔 根 从 黑 腹 果 蝇 野生 型 的 (红眼 , 灰 
各 "下 翅 , 直 刚毛 ) 原 种 培养 瓶 中 发 现 了 一 只 白眼 的 雄 
全 是 ,这 具 例外 的 白眼 礁 电 引起 了 他 的 特别 重视 ,用 它 
了 系列 精巧 设计 的 实验 ,终于 发 现 了 伴 性 遗传 
SSxvlinked inheritance) ,又 称 X 连锁 遗传 。 

他 首先 将 这 只 白眼 雄 蝇 与 野生 型 的 红眼 肉 如 交配 ， 





其 无 论 叭 、 雄 都 是 红眼 。 可 见 , 红 眼 对 白眼 为 显 性 ， 
F, 的 红眼 瞧 蝇 与 红眼 雄 蝇 的 杂交 产生 的 F, 中 ,红眼 : 
白眼 =3 :1; 只 性 :雄性 =1:1, 但 是 ,白眼 性 状 只 限于 雄 
蝇 ! 所 有 的 歇 蝇 都 为 红眼 ! 这 种 结果 显然 不 是 简单 的 
孟 德尔 分 离 定 律 所 能 解释 的 。 

他 进行 回 交 实验 :将 最 初 发 现 的 那 只 例外 的 白眼 
雄 蝇 与 上 述 实验 中 的 F, 上 肉 蝇 交配 ,结果 得 到 了 典型 的 
孟 德尔 测 交 比率 :1/4 红眼 ( 肉 ) :1/4 红眼 ( 雄 ) :1/4 白 
眼 (上 肉 ) :1/4 白眼 ( 雄 ) ,其 中 红眼 :白眼 =1:1; 且 肉 
性 :雄性 =1:1 ,此 结果 不 仅 证 明了 F, 中 的 “红眼 雌 晶 ” 
是 杂 合体 ,而 且 证 明了 原初 发 现 的 那 只 例外 的 白眼 雄 
蜗 是 一 个 携带 隐 人 性 白眼 基因 的 纯 合 体 。 

他 将 上 述 测 交 实验 所 得 到 的 白眼 肉 蝇 与 取 自 另 一 
原 种 瓶 中 的 纯 合 的 红眼 雄 蝇 交配 。 杂 交 结 果 意 外 地 发 
现 其 F, 的 上 肉 蝇 都 为 红眼 , 雄 蝇 全 为 白眼 。 有 趣 的 是 ， 
子 一 代 女 儿 的 性 状 (红眼 ) 像 其 父亲 ,儿子 的 性 状 ( 白 
眼 ) 像 其 母亲 。 这 无 疑 是 一 种 新 的 遗传 现象 , 称 为 交 
叉 遗 传 (criss-cross inheritance)。 | 

可 遗传 的 性 状 ( 如 白眼 ) 伴随 着 性 别 的 不 同 而 有 
所 差别 ,这 是 当时 遗传 学 家 遇 到 的 新 间 题 。 摩 尔 根 对 
其 实验 结果 的 成 功 解释 ,主要 是 以 性 染色 体 决定 性 别 
的 研究 成 果 为 依据 。 

摩尔 根 认为 :控制 白眼 性 状 的 隐 性 基因 (w) 由 XX 
染色 体 所 携带 ,雌性 果 蝇 有 两 条 下 染色 体 。 而 雄性 
果 蝇 只 有 一 条 XX 染 色 体 和 一 条 了 染色 体 ,了 染色 体 上 
不 带 有 白眼 基因 的 等 位 基因 ,“w'” 为 红眼 基因 ;“w” 
为 隐 性 白眼 基因 。 这 对 等 位 基因 是 由 XX 染色 体 遗 
传 的 。 
现 以 图 20.8、 图 20.9 中 的 杂交 图 式 说 明 其 遗传 
原理 。 | 

像 果 蝇 白 眼 性 状 这 样 凡 属 由 性 染色 体 所 携带 的 基 
因 在 遗传 时 与 性 别 相 联系 的 遗传 方式 即 为 伴 性 遗传 。 
伴 性 遗传 规律 的 发 现 是 遗传 学 研究 中 的 一 项 重大 突 
破 , 它 使 人 们 对 染色 体 从 亲 代 到 子 代 之 间 的 传递 有 了 
更 深入 的 了 解 。 摩 尔 根 在 黑 腹 果 蝇 的 白眼 遗传 分 析 中 
第 一 次 将 一 个 特定 的 白眼 基因 (w) 和 一 条 特定 的 染色 
体 (下 染色 体 ) 联 系 起 来 ,为 遗传 的 染色 体 学 说 提供 了 
第 一 个 实验 证 据 。 
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图 20.9 果 蝇 的 交叉 遗传 分 析 
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20.5.4 人 类 的 性 连锁 遗传 


很 多 人 类 遗传 疾病 , 比如 红 绿 色 盲 、 血 友 病 、 和 葡萄 
糖 -6- 磷 酸 脱氧 酶 缺乏 证 等 都 是 由 于 性 连锁 隐 性 基因 
造成 的 ,其 遗传 规律 与 果 蝇 白眼 伴 性 遗传 相同 ,在 发 病 
的 人 群 中 ,男性 会 明显 多 于 女性 。 这 类 遗传 方式 统称 
为 X 连锁 隐 性 遗传 (X-linked recessive inheritance， 
XR) 。 

常见 的 X 连锁 隐 性 遗传 病 一 一 色盲 ( color blind- 
ness) ,是 人 类 遗传 学 研究 得 最 早 的 一 个 性 状 。 患 者 的 
色觉 不 能 辨别 红色 和 绿色 。 色 盲 的 遗传 无 疑 与 果 蝇 白 
眼 的 遗传 相同 ,因为 隐 性 的 色盲 基因 c 由 X 染 色 体 所 
携带 ,Y 染色 体 上 没有 它 的 等 位 基因 。 作 为 半 合 子 
(half-zygous) 的 男性 个 体 的 X 染色 体 上 如 果 带 有 色盲 
基因 (XY) , 表 型 一 定 为 色盲 。 而 女性 色盲 患者 的 基 
因 型 则 为 X*X* 的 纯 合 体 。 由 伴 性 遗传 规律 可 知 ,如 果 
一 个 色盲 的 女子 与 一 个 正常 色觉 的 男性 婚配 , 则 他 们 
的 全 部 儿子 都 像 他 们 的 母亲 一 样 表现 色盲 ,而 所 有 女 
儿 都 会 像 其 父亲 一 样 表 型 正常 。 : 

决定 一 些 遗 传 性 状 或 遗传 病 的 显 性 基因 在 X 染 
色 体 上 的 遗传 方式 称 为 X 连锁 显 性 遗传 (X-linked 
dominant inheritance ,XD ) 。 由 于 女性 与 男性 的 性 染色 
体 组 成 不 同 ,这 类 性 状 的 遗传 规律 在 群体 中 往往 表现 
出 女性 该 性 状 或 遗传 病 的 频率 高 于 男性 ,而 且 女 性 多 
为 杂 合子 发 病 。 

例如 抗 维生素 D 侈 偿 病 (vitamin D resistant rick- 
els)。 患 者 (X*X” ,XXX TY) 由 于 和 染色 体 上 显 性 
基因 (R) 的 作用 使 凤 小 管 对 磷 的 重 吸 收发 生 障 碍 , 血 
磷 下 降 , 尿 磷 增 高 , 肠 对 磷 、 钙 的 吸收 不 良 , 身 材 矮 小 ， 
下 上 肢 进 行 性 弯曲 , 呈 膝 内 翻 或 外 翻 。 在 人 类 群体 中 ， 
XD 遗传 时 女性 患者 比 男性 患者 多 一 倍 以 上 。 


亲 代 XX x XY 
女性 患者 男性 正常 
子 代 XX” XX XY X 了 
女性 患者 ”女性 正常 。” 男性 患者 。 男性 正常 
亲 代 XX” x XY 
女性 正常 . 男性 患者 
! 
子 代 XX" XY 
女性 患者 男性 正常 


由 于 Y 染色 体 由 男性 个 体 特 有 ,那么 存在 于 了 染 
色 体 与 X 染色 体 的 差别 区 段 上 的 基因 所 决定 的 性 状 ， 
将 随 Y 染 色 体 的 行为 而 传递 。 它 们 仅仅 由 父亲 传 给 
儿子 ,不 传 给 女儿 ,表现 为 所 谓 限 雄 遗传 (holandric in- 
heritance ) 现象 ,或 称 Y 连锁 遗传 (Y -linked inherit. 
ance) 。 | 

一 种 罕见 的 毛 耳 缘 (hairy ear rims) 性 状 只 限于 男 
性 。 其 特殊 的 表 型 是 外 耳 道 生 有 许多 黑色 硬 毛 ,长 约 
2~3 em, 常 伸 出 于 耳 孔 之 外 ,成 从 生长 (图 20. 10)。 
男性 青春 期 后 即 可 出 现 。 值 得 一 提 的 是 , 伴 Y 遗传 的 
毛 耳 缘 性 状 在 印第安 人 群 中 较为 常见 ,而 其 他 地 区 的 
人 和 群 中 极其 罕见 。 





图 20.10 毛 耳 缘 示 一 位 印第安 男人 的 左 耳 
( 引 自 Griffiths ,2000) 


20.11 显示 了 了 连锁 遗传 的 特点 。 从 系谱 中 可 | : 
以 看 出 ,连续 3 代 中 所 有 男性 均 有 此 性 状 ,所 有 女性 






图 20. 11 


Y 连锁 遗传 系谱 








-20.6.1 摩尔 根 与 遗传 的 第 三 定律 
:摩尔 根 和 他 的 学 生 们 用 果 蝇 进行 了 大 量 的 杂交 试 
“ 验 ,最 终 他 提出 了 连锁 交换 定律 ,被 后 人 誉 为 遗传 的 第 
:三 定律 。 
在 黑 腹 果 蝇 中 , 灰 体 (3) 对 黑体 (black, 5) 是 显 
性 ,长 起 (Ye) 对 残 怒 (vestigial, vg) 为 显 性 ,他 用 灰 体 
长 怒 (BBVgVg) 和 黑体 残 起 (bbvgvg) 的 果 蝇 杂交 ,F, 都 
”是 灰 体 长 翅 ( BbVgvg)。 用 F, 的 杂 合体 雄 蝇 和 雌 蝇 分 
别 进 行 下 列 两 种 方式 的 测 交 ,所 得 到 的 结果 却 完全 
不 同 : 
(1) 取 F, 雄 蝇 和 黑体 残 怒 的 肉 蝇 测 交 。 按 两 对 
基因 .的 自由 组 合 定律 来 预测 ,应 产生 灰 体 长 起 
(BbYgvg) 、 灰 体 残 起 (Bbvgvg) 、 黑 体 长 怒 ( bbVgvg) 、 黑 
体 残 起 (bbvgvg)4 种 表 型 的 后 代 , 比率 应 该 为 1:1:1: 
1。 可 是 实验 的 结果 并 非 如 此 ,而 是 只 有 数目 相同 的 灰 
体 长 起 ( BbVgvg) 和 黑体 残 翅 ( 5bvgvg) 两 种 类 型 。 
(2) 如 果 用 F, 上 肉 蝇 和 黑体 残 起 的 雄 蝇 测 交 , 后 代 
中 却 出 现 了 灰 体 长 起、 黑体 残 翅 、 灰 体 残 起、 黑体 长 起 
4 种 类 型 ,其 表 型 比率 是 0. 42 :0. 42 :0.08 :0.08。 
摩尔 根 的 解释 是 :假定 基因 B 和 Vg 同 处 于 一 条 
染色 笨 上 ,基因 3， 和 vg 位 于 同 源 染色 体 的 另 一 成 员 
上 。 籽 将 这 种 位 于 同一 条 染色 体 上 的 基因 总 是 倾向 于 
联系 在 一 起 共同 遗传 的 现象 称 为 连锁 (linkage) 。 对 于 
.上 述 第 (1) 种 测 交 结果 摩尔 根 称 为 完全 连锁 (complete 
linkage) ,如 图 20. 12。 | 
测 交 (1) 
™ a i =» 
次 体 长 怒 。 ”黑体 残 怒 
( 雄 ) ( 峻 ) 


B bb b 

yg |F eve FY 

灰 体 长 翅 ”黑体 残 起 
1 : 1 


图 20.12 果 蝇 的 完全 连锁 


20.6” 泪 传 的 第 三 定律 一 一 连锁 交换 定律 、 26X 


由 于 了 杂 合 雄 蝇 (BbVgvg ) 只 产生 两 种 类 型 的 配 
子 且 数目 相等 ,所 以 用 双 隐 性 的 瞧 蝇 测 交 时 ,后 代 只 能 
有 两 种 表 型 而 且 为 1 :1。 在 果 蝇 中 雄 蝇 是 完全 连锁 
的 , 即 在 同一 染色 体 上 的 连锁 基因 (如 B、Vg 基因 ) 
100% 连锁 在 一 起 传递 到 下 一 代 。 

第 (2) 种 方式 的 测 交 ,后 代 出 现 数 目 不 等 的 4 种 表 
型 ,其 中 亲本 的 类 型 远 远 多 于 重组 型 。 摩 尔 根 称 这 种 连 
锁 方式 为 不 完全 连锁 (incomplete linkage) (图 20.13)。 重 
组 型 是 由 于 同 源 染色 体 非 姐妹 染色 单 体 上 的 不 同 对 的 
基因 之 间 发 生 交 换 的 结果 。 


测 交 (2) 
B ro 有 b 
(F) Vg vg vg vg ( 亲 本 ) 
灰 体 长 起 黑体 残 翅 
( 雌 ) { 雄 ) 


BFb birtbp Bi1Frb 512 
Ve Jr vg ve |rvre var rs Yelr ve 
” 灰 体 长 怒 ”黑体 残 起 灰 体 残 组 黑体 发 起 

42% : 42% : 8% : 8% 


图 20.13 果 蝇 的 不 完全 连锁 


在 本 项 测 交 实验 中 出 现 的 重组 类 型 共 占 16% ,该 
数值 表示 基因 8 和 Vg 之 间 的 重组 频率 (recombination 
frequency, RF) , 即 重组 型 后 代 的 数目 占 后 代 总 数 的 百 
分 率 。 其 计算 公式 是 : 

重组 型 数目 
亲 组 型 数目 + 重组 型 数目 

大 量 的 实验 结果 表明 ,连锁 现象 在 生物 界 普遍 存 
在 。 凡 是 位 于 同一 对 染色 体 上 的 基因 群 称 为 一 个 连锁 
群 (linkage group) 。 基 因 的 数目 远 远 多 于 染色 体 的 数 
目 , 所 以 ,事实 上 ,每 条 染色 体 上 都 有 数 以 百 、 千 计 的 基 
因 。 摩 尔 根 等 人 在 1914 年 已 发 现 黑 腹 果 蝇 有 4 个 连 
锁 群 。 到 2000 年 为 止 ,在 果 蝇 中 已 知 近 13 601 个 基 
因 ,分 别 属于 这 4 个 连锁 群 。 

之 前 提 到 , 减 数 分 裂 I 的 前 期 1 的 粗 线 期 和 双 线 
期 (图 5.12) 有 同 源 染色 体 的 非 姐妹 染色 单 体 之 间 发 


重组 率 (RF)= 





生 交 换 的 情形 (图 5. 14) 。 通 过 交换 ,连锁 的 两 基因 
ee bene 
现 以 图 20， 14 说 明 发 生 交换 的 最 简单 过 程 及 其 结 


8@ 
的 的 


图 20.14 交换 过 程 示 意图 ( 改 绘 自 Campbell 等 ,1997) 





由 上 图 可 见 ,亲本 配子 的 基因 型 是 48 和 ab, 这 是 
没有 发 生 过 交换 的 类 型 ,与 之 对 应 ,具有 4b 和 aB .基因 
型 的 配子 ,这 是 经 过 交换 而 重组 的 类 型 。 交 换 使 得 原 
本 应 与 亲本 基因 型 相同 的 连锁 基因 发 生 了 重组 ,形成 
了 与 非 连 锁 基 因 的 自由 组 合 现象 类 似 的 情况 。 

现在 ,我 们 再 回顾 一 下 摩尔 根 的 果 蝇 杂交 实验 ,图 
20.15 中 果 蝇 灰 体 长 翅 肉 蝇 的 不 完全 连锁 ,无 疑 是 由 
于 连锁 基因 8,Ve(5, 属 ) 之 间 发 生 了 局 部 交换 ,以 致 肉 
蝇 产 生 了 4 种 类 型 但 数目 不 等 的 卵细胞 ;其 中 B_Vg， 
4 vg 型 数目 最 多 ,属于 亲本 类 型 ;8 vg,b_Vg 型 数目 很 
少 ,各 占 8% ,属于 重组 类 型 ,通过 与 黑体 残 翅 雄 蝇 所 





产生 的 一 种 类 型 的 精子 5 vg 的 随机 结合 ,就 产生 了 摩 . 


尔 根 所 观察 到 的 测 交 后 代 中 4 种 不 同比 率 的 表 型 。 

连锁 与 交换 这 一 组 名 词 在 遗传 学 上 被 沿用 至 今 。 
作为 与 孟 德尔 定律 中 基因 分 离 和 自由 组 合 定律 而 并 立 
的 , 具 相 当 重要 意义 的 ,由 摩尔 根 证 明 并 完善 的 遗传 学 
第 三 定律 一 连锁 交换 定律 ,其 基本 内 容 可 以 归纳 为 : 


处 在 同一 染色 体 上 的 两 对 或 两 对 以 上 的 基因 遗传 时 ， 


联合 在 一 起 共同 出 现在 后 代 中 的 频率 大 于 重新 组 合 的 
频率 ,重组 类 型 的 产生 是 由 于 配子 形成 过 程 中 , 同 源 染 


色 体 的 非 姐妹 染色 单 体 间 发 生 局 部 交换 的 结果 。 重 组 


频率 的 大 小 与 连锁 基因 在 染色 体 上 的 位 置 有 关 。 
20.6.2 利用 重组 率 进行 基因 定位 


摩尔 根 的 学 生 斯 特 蒂 文 特 (A. H. Sturtevant) 对 遗 
传 学 的 一 个 重要 贡献 就 是 应 用 两 个 连锁 的 基因 间 的 重 
组 率 来 确定 基因 在 染色 体 上 的 相对 位 置 。 他 假设 基因 
在 染色 体 上 的 排列 是 直线 的 ,他 的 推理 十 分 简单 , 即 两 
个 基因 之 间 相距 越 远 , 彼 此 之 间 发 生 交 换 的 可 能 性 就 
越 大 。 从 上 述 假设 出 发 ,Sturtevant 用 黑 腹 果 蝇 的 重组 


率 来 确定 染色 体 上 基因 之 间 的 相对 距离 ,这 就 是 所 请 
的 基因 定位 (gene mapping) 以 及 绘制 出 表示 基因 在 染 
色 体 上 相对 位 置 的 染色 体 图 (chromosome map) 。 图 
20.15 代表 了 染色 体 上 带 有 在 20. 6. 1 中 提 到 的 果 蝇 
连锁 基因 5( 黑 体 ) 和 wg( 残 怒 ) ,同时 还 有 控制 复眼 颜 
色 的 隐 性 基因 cn( 朱红 眼 )。 图 中 数据 显示 了 这 3 个 
基因 的 实际 重组 (交换 ) 率 。 计 算 每 两 个 基因 :5-vg 是 
17% ;b-cn 是 9% ;vg-cn 是 9.5% 。 斯 特 蒂 文 特 认为 这 
些 数据 可 以 代表 基因 之 间 的 相对 距离 。 而 且 规 定 ,1% 
的 重组 率 等 于 1 厘 摩 (centi Morgan，cM) ,表示 基因 在 
染色 体 图 上 的 图 距 单 位 。 由 于 5 和 cn 与 咯 和 cn 之 间 
的 重组 率 基本 上 为 b 和 we 间 交 换 率 的 一 半 , 所 以 ,根据 … 


， 基 因 直 线 排列 的 原理 ,可 以 判断 基因 cn 一 定 处 于 基因 6 


和 wg 中央。 于 是 黑 腹 果 鲁 该 条 染色 体 上 这 3 个 基因 的 
排列 顺序 为 b—cn -vg o 其 图 距 单位 分 别 为 9.0 eM(b-on 电 
间 ) ,9.5 eM(cn-vg 间 ) 以 及 17.0 cM(b-veg 间 )。 > 





图 20.15 基因 6b-cn-vg 连锁 图 


研究 证 明 ,Sturtevant 有 应 用 重组 率 来 确定 基因 在 染 
色 体 上 的 相对 位 置 从 而 绘制 染色 体 图 (又 称 基因 图 
gene map ) 的 方法 是 完全 正确 的 。21 世纪 ,遗传 学 家 济 
们 运用 分 子 工 具 和 DNA 芯片 技术 进行 着 各 种 基因 定 
位 ,虽然 ,不 同 生 物体 适用 于 不 同 的 方法 ,但 是 ,运用 重 
组 率 进行 基因 定位 乃 是 最 为 基本 的 方法 。 





先前 所 讲述 的 可 遗传 的 性 状 ,都 是 由 细胞 核 内 染 
色 体 上 的 基因 控制 的 ,但 基因 功能 的 表达 是 在 细胞 质 
中 完成 的 ,例如 植物 花瓣 的 颜色 是 由 核 基 因 所 决定 的 
而 花 辩 的 色素 是 在 细胞 质 中 合成 的 。 不 仅 如 此 ,以 后 
的 研究 还 发 现 , 在 细胞 质 中 具有 许多 自主 的 基因 , 它 人 
位 于 线粒体 叶绿体 中 。 

细胞 质 遗 传 主要 受 细胞 核 以 外 的 遗传 物质 控制 


因而 称 核 外 遗传 (extranuclear inheritance) ,有 时 也 称 
为 染色 体外 遗传 ( extrachromosomal inheritance ) 5 或 细胞 


质 遗 传 (eytoplasmic inheritance)。 


核 外 基因 在 细胞 质 中 随机 地 传递 给 子 代 , 而 不 同 
于 染色 体 的 复制 和 分 裂 而 均等 地 分 配给 两 个 子 代 细 
者 ,因而 核 外 基因 的 传递 规律 不 同 于 和 孟 德 尔 的 分 离 定 
， 律 和 自由 组 合 定律 。 核 外 基因 所 表达 的 性 状 在 F, 通 
二 常 只 表现 母 方 的 性 状 ,后 代 一 般 不 出 现 一 定 比例 的 分 
。 离 。 根 据 上 述 特征 ,细胞 质 遗 传 又 称 非 孟 德尔 式 遗 传 
(non-Mendelian inheritance ) 。 
， 有 几 种 高 等 植物 有 绿 白斑 植株 ,如 紫 茉莉 (Mirobi- 
. lis jalapa) \ 藏 报 春 ( Primula sinensis ) 等 。1909 年 Carl 
”Corens 最 早 研 究 了 紫 茉莉 的 细胞 质 遗 传 现象 。 这 种 
”植株 的 茶 、 叶 有 的 是 全 绿色 ,有 的 是 全 白色 ,还 有 绿 白 
、 嵌 合 ( 绿 白斑 隘 型 ) 的 (图 20.16)。 这 种 植株 的 各 部 分 
都 能 生 芽 开花 。 用 不 同 枝条 的 花 采 相互 授粉 ,其 结果 
是 : 正 、 反 交 后 代 的 茎 . 叶 的 颜色 完全 依 母 本 的 花 所 在 
的 枝条 而 定 ,与 花粉 ( 父 本 来自 哪 一 种 枝条 无 关 。 如 
来 自 绿色 枝条 的 种 子 长 成 全 绿色 幼苗 ,来 自 全 白色 枝 
条 种 子 的 幼 菌 全 是 白色 的 , 唯 有 来 自 母 本 的 绿 白斑 矣 
型 枝条 的 种 子 可 以 产生 白色、 绿色 和 绿 白斑 的 幼苗 , 它 
们 的 比例 在 每 休 花 中 也 不 相同 。 用 显微镜 检查 绿色 叶 
片 ,或 绿 白班 叶片 的 绿色 部 分 ,发 现 细胞 质 中 有 正常 的 





叶绿体 ,而 白色 叶片 或 绿 白斑 叶片 的 白色 部 分 , 则 细胞 
质 中 缺乏 正常 的 叶绿体 而 是 一 些 败 育 的 无 色 颗 粒 。 就 
细胞 质 而 言 , 峻 雄 配子 的 贡献 不 同 。 紫 来 莉 的 胚珠 中 的 
上 肉 配 子 含 有 细胞 质 ,而 花粉 管 中 的 雄 配子 很 少 含 有 细胞 
质 ,而 且 通 常 不 含有 包括 叶绿体 在 内 的 质 体 (plastid) 。 
由 于 有 丝 分 裂 中 细胞 质 的 分 裂 在 数量 上 是 随机 的 ,所 以 
共有 全 白 \ 全 绿 和 绿 白斑 的 不 同类 型 ,而 且 比 率 也 不 定 。 





20.16 紫菜 莉 的 细胞 质 遗 传 ( 改 绘 自 Griffiths 等 ,2000) 














Pe 


. 你 认为 孟 德尔 成 功 的 秘诀 是 什么 ? 


kb 


(1) RrxRR;(2) RrxRr;(3) rrxRR, 


. 在 番茄 中 ,红果 色 (R) 对 黄 果 色 (7) 是 显 性 。 下 列 杂 交 P, 的 基因 型 和 表 型 及 其 比率 如 何 ? . 


3. 一 位 女士 的 血型 为 AB 型 ,男士 的 血型 为 0 型 ,他 们 的 亲生 子女 将 会 有 怎样 的 血型 ? 其 基因 型 又 怎样 ? 


上 


基因 型 和 表 型 ,其 比率 如 何 ? 
(1) WwddxwwDd;(2) WwDdxWwDd, 


. 在 南瓜 中 ,白色 果实 (外) 对 黄色 果实 (w) 为 显 性 ,果实 盘 状 (D) 对 球状 (4d) 为 显 性 。 下 列 杂交 下 产生 哪些 


5. 在 家 禽 中 ,有 一 对 ZW 性 染色 体 , 雄 鸡 为 ZZ 型 ,肉鸡 为 ZW 型 。 芦 花 基因 B 由 2 染色体 携 带 , 决 定 其 羽毛 
为 黑白 相间 的 斑纹 , 称 为 “芦花 ”"。5b6 基因 型 为 正常 的 非 芦花 羽毛 。 下 列 杂 交 R 的 性 别 与 “芦花 "性 状 表 


现 怎样 ? 
Z22Z2 x ZW 
芦花 G 非 芦花 9 
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遗传 物质 是 DNA( 或 
RNA) 的 证 明 

DNA 复制 
遗传 信息 流 是 从 DNA 
到 RNA 到 蛋白 质 
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有 沃 森 ( 左 ) 和 克 里 克 ( 右 ) 


1869 年 ,一 位 年 轻 的 瑞士 生物 学 家 Friedrich Miescher 报道 了 一 种 不 能 被 蛋 
白 消化 酶 破坏 的 物质 ,这 种 物质 是 从 被 委 弃 的 外 科 崩 带 上 的 脓 细 胞 的 细胞 核 中 
分 离 出 来 的 。 最 初 Miescher 将 这 种 物质 命名 为 核 素 (nuclein) ,后 来 发 现 它 是 酸 
性 的 ,重新 命名 为 核酸 (nucleic acid) 。 在 此 后 的 20 年 中 ,人 们 已 经 能 够 提取 到 
不 含 蛋白 质 的 核酸 制品 ,但 那 时 ,仅仅 将 核酸 视 为 细胞 中 的 一 般 化 学 成 分 ,没有 
人 注意 到 它 在 生物 体内 有 什么 重要 的 功能 。 

20 世纪 初期 ,遗传 学 家 们 证 明 ,染色 体 上 携带 着 决定 性 状 的 基因 。 基 因 是 
什么 ? 人们 在 努力 设法 揭 开 它 神秘 的 面纱 。 

在 一 些 遗 传 学 家 中 存在 一 种 靖 起 :病毒 就 是 基因 的 一 种 形式 ! 因此 认识 什 
么 是 基因 以 及 它 是 如 何 遗 传 的 最 好 方法 是 研究 病毒 的 性 质 。 鉴 于 最 简单 的 闹 
毒 是 噬菌体 ,于 是 在 1940 一 1950 年 间 涌 现 出 一 大 批 科 学 家 ,他 们 希望 通过 研究 
噬菌体 最 终 将 会 弄 清 楚 基 因 是 什么 , 它 是 怎样 控制 细胞 遗传 的 。 

1944 年 ,奥地利 物理 学 家 薛 定 请 (了 rwin Schridinger) 出 版 了 他 的 《生命 是 
什么 》(What is Life) 一 书 。 他 写 道 ;“…… 基 因 实 在 太 小 …… 从 物理 学 的 观点 
来 看 , 它 是 无 法 承担 如 此 有 秩序 和 有 规律 的 行为 的 。” 书 中 他 评述 了 基因 的 预期 
性 质 ,提出 了 用 物理 学 理论 阐明 生命 本 质 的 观点 。 这 不 仅 影 响 并 吸引 了 一 批 物 
理学 家 转 到 生物 学 研究 中 来 ,而 且 据 沃 森 (James D. Watson ,1928 一 ) 回忆 说 : 
“我 是 从 他 的 书 中 第 一 次 了 解 到 细胞 中 的 分 子 肯定 是 通过 某 种 形式 的 编码 传递 
遗传 信息 的 。” 从 而 使 他 对 DNA 的 研究 产生 了 浓厚 的 兴趣 。 同 时 ,物理 学 家 克 
里 克 ( Francis H，C. Crick ,1916 一 2004) 也 表示 受到 《生命 是 什么 》 一 书 的 影响 ， 
进入 了 遗传 学 领域 的 研究 。 从 此 开拓 了 基因 的 分 子 生物 学 时 代 。 











21.1 道 传 物质 是 DNA( 或 RNA) 的 证 明 “271 


Griffith 和 Avery 等 人 的 研究 第 一 次 向 人 们 展示 了 DNA 的 生物 学 功能 , 确 
立 了 核酸 在 生命 现象 中 的 重要 地 位 。1953 年 4 月 25 日 , 沃 琳 和 克 里 克 发 表 在 
英国 《自然 》(Nature) 杂 志 上 的 著名 论文 提出 了 DNA 分 子 结构 的 双 螺 旋 模 型 ， 
标志 着 人 类 从 此 开启 了 分 子 生物 学 和 分 子 遗 传 学 的 大 门 。 





” ”染色体 是 基因 的 形体 ,而 染色 体 是 由 DNA 和 蛋白 质 
”组 成 的 。 在 20 世纪 上 半 叶 ,人 们 常常 认为 生物 的 特异 性 
”来 自 于 基因 的 多 样 性 ,而 这 种 多 样 性 又 是 以 蛋白 质 的 多 
” 样 性 为 依据 的 。 组 成 蛋白 质 的 20 种 氨基 酸 ,其 排列 组 合 
的 数量 十 分 巨大 。 而 DNA 只 有 4 种 核 背 酸 ,DNA 分 子 似 
乎 不 可 能 有 蛋白 质 分 子 那样 巨大 的 多 样 性 。 当 时 人 们 倾 
向 于 认为 基因 的 化 学 实体 是 蛋白 质 。 不 过 ,这 种 看 法 忽 
” 咯 了 一 个 重要 事实 , 即 DNA 分 子 中 的 核 背 酸 数量 远 远 超 
过 了 和 蛋白质, 蛋白质 的 相对 分 子 质量 数 以 万 计 ,而 DNA 则 
数 以 千 万 计 。 有 了 这 样 的 差别 , DNA 分 子 中核 并 酸 的 排 
列 组 合 的 数量 就 不 会 少 于 蛋白 质 。 然 而 ,要 判定 在 DNA 和 
蛋白 质 中 ,到 底 哪 一 种 物质 是 基因 的 化 学 实体 或 者 说 是 遗 
传 物质 ,还 有 赖 于 精确 而 可 靠 的 实验 证 据 。 


21.1.1 肺炎 链球 菌 的 转化 实验 


1928 年 ,细菌 学 家 格 里 非 思 ( Frederick Griffith ) 研 
究 了 肺炎 链球 菌 ( Streptococcus pneumoniae ” ， 简称 Pneu- 
mococeus ) 的 两 个 菌株 ,一 个 菌株 是 有 毒性 的 ,能 引起 人 的 
肺炎 和 小 鼠 的 败血症 (septicemia) (图 21.1a)。 其 致 病 性 
是 由 它 的 细胞 表面 的 一 层 多 糖 类 物质 所 引起 的 ,这 层 多 
糖 类 的 胶 状 莹 膜 使 它 在 固体 培养 基 表 面 形成 的 菌落 表面 
明亮 光滑 , 称 为 光滑 型 (S) 菌 株 。 另 一 个 菌株 是 无 毒性 
的 ,无 多 糖 类 荧 膜 ,菌落 表面 粗糙 , 称 为 粗糙 型 (R ) 万 株 
(图 21.1b)。 格 里 菲 思 把 加 热 杀 死 的 S 型 细菌 和 活 的 了 
型 强 菌 分 别 注入 小 鼠 体 内 时 ,都 不 引起 败血症 (图 21. le) 。 
用 加 热 杀 死 了 的 S 型 细菌 和 少量 的 R 型 活 细菌 混合 注射 
到 同一 小 鼠 体 内 ,不 仅 许多 小 鼠 发 病死 亡 ,而 且 从 它们 的 
血液 中 分 离 出 了 典型 的 、 活 的 S$ 型 细菌 (图 21.1d) 。 该 结 
果 说 明 被 杀 死 的 S 型 细菌 使 活 的 R 型 细菌 转变 为 $ 型 细 
菌 ,而 且 这 种 由 粗糙 型 (R) 细菌 转变 而 成 的 光滑 型 (S) 特 
性 经 过 一 再 传代 仍 保持 其 光滑 特性 ,可 见 粗 米 型 细菌 必 


然 从 死亡 的 光滑 型 细菌 中 获得 了 与 表面 多 糖 合成 有 关 的 
转化 因子 (transforming factor ) ,从 而 改变 了 它 的 遗传 特 
性 ,这 一 过 程 称 为 转化 (transformation ) 。 
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21.1 肺炎 链球 菌 转化 实验 ( 改 绘 自 Griffiths 等 ,2000) 


导致 R 型 细菌 转化 为 $ 型 细菌 的 转化 因素 究竟 是 什 
么 物质 ? 这 个 问题 是 1944 年 由 艾 弗 里 (Oswald Avery ) 和 
他 的 同事 们 的 出 色 研 究 所 解决 的 。 他 们 从 活 的 S 型 细菌 
的 抽 提 物 中 分 离 出 DNA 、 夏 白质 和 多 糖 类 物质 ,将 上 述 每 
一 组 分 分 别 与 活 的 R 型 细菌 混合 ,悬浮 在 培养 液 中 。 他 
们 发 现 ,只 有 DNA 组 分 能 够 将 R 型 细菌 转变 为 S 型 细 


菌 。 如 果 用 DNA 酶 (DNase ) 处 理 ,使 DNA 分 解 , 便 立 刻 


失去 转化 活性 。 如 果 用 种 种 破坏 蛋白 质 的 酶 处 理 DNA 
制备 物 , 却 不 影响 它 的 转化 能 力 。 说 明 来 自 一 种 基因 型 
的 细菌 细胞 的 DNA 进入 另 一 种 不 同 基因 型 的 细菌 细胞 ， 
可 引起 稳定 遗传 的 转化 因子 是 DNA ,而 不 是 蛋白 质 。 
随后 的 研究 发 现 , 可 转化 的 性 状 并 不 限于 细菌 细 
胞 表面 多 糖 的 有 或 无 ,而 且 对 青霉素 的 抗 药性 和 对 链 
霉 素 的 抗 性 都 是 可 被 转化 的 性 状 。 
21.1.2 赫 尔 希 - 蔡 斯 关于 到 噬菌体 的 
感染 实验 
哈 菌 体 (bacteriophage ,简称 phage ) 是 一 类 专门 攻 
击 细 菌 的 病毒 。T2 噬菌体 是 一 种 具有 尾部 和 头 部 为 


二 十 面体 结构 的 细菌 病毒 (图 21.2) 。 其 尾部 结构 较 
复杂 ,主要 有 连接 头 的 角 部 (core) , 它 直 达 基 板 末 端 。 


*” 旧 译名 肺炎 双 球菌 (Diplococcus pneumoiiiae) 及 其 拉丁 种 属 名 至 今 只 在 美国 沿用 。 
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尾 丝 是 一 种 具有 弹性 可 弯曲 的 中 空 杆 状 物 , 杆 的 底部 
附着 在 细菌 表面 时 ,会 因为 压力 的 作用 而 使 得 噬菌体 
内 的 物质 由 髓 部 释放 到 细菌 细胞 内 。T2 噬菌体 是 感 
染 大 肠 杆菌 的 噬菌体 中 研究 得 最 多 的 一 种 ,在 其 头 部 
大 约 由 60% 的 蛋白 质 外 这 (coat) 和 40% 的 DNA 构成 。 
噬菌体 侵 染 细菌 后 利用 细菌 细胞 内 的 物质 及 其 合成 蛋 
白质 的 各 种 因子 和 能 量 产生 系统 来 增殖 其 自身 ,一 旦 
离开 宿主 细胞 , 噬 雍 体 便 不 能 增殖 。 





了 人 人 

pp a 突 RN 
图 21.2 T2 唆 菌 体 结构 示意 图 

T2 噬菌体 只 有 有 蛋白质 组 分 含 硫 ( 在 甲 硫 氨 酸 和 半 

胱 氨 酸 中 含有 硫 ) ,而 DNA 组 成 所 含 的 磷 至 少 占 了 人 2 含 

磷 量 的 99% 。1952 年 赫 尔 希 (A. D. Hershey ) 和 莹 斯 

(M. Chase) 用 不 同 的 放射 性 同位 素 标记 了 T2 哈 菌 体 

中 的 蛋白 质 和 DNA。 首 先 , 使 T2 噬菌体 感染 生长 在 





21.3 T2 噬菌体 感染 实验 


含有 放射 性 核 素 5S 培养 基 上 的 E. coli 宿主 细胞 ,而 
DNA 中 不 含 这 种 “S。 随 着 噬菌体 T2 在 E. co 细胞 
内 复制 的 进行 ,放射 性 ”S 就 进入 了 噬菌体 的 蛋白 质 
中 (包括 头 壳 、 尾 和 尾 丝 ) ,蛋白 质 专 一 地 带 上 了 标记 
物 。 接 着 ,他 们 在 培养 基 中 加 入 了 发 磷 光 的 放射 性 

*”P, 从 E.coli 细菌 中 释放 的 子 代 T2 噬菌体 中 的 DNA 
被 标记 上 了 ”P。 有 了 被 ”S 和 ”P 标记 的 T2 噬 菌 
体 , 赫 尔 希 和 蔡 斯 着 手 他 们 的 下 一 步 实验 : 

(1) 将 被 放射 性 物质 标记 了 的 噬菌体 分 别 对 未 标 
记 的 ,在 一 般 培 养 液 中 的 E. coli 进行 侵 染 。 

” (2) 经 过 短 时 间 保 温 , 以 便 只 给 咱 菌 体 恰好 可 以 “ 
完成 感染 作用 的 时 间 ,然后 在 组 织 搅 碎 器 中 搅拌 ,切断 
噬菌体 外 壳 与 被 感染 的 细菌 细胞 间 的 连 系 。 

(3) 进行 离心 ,细菌 在 沉淀 物 中 ,上 清 液 中 只 含有 
游离 的 噬菌体 。 

(4) 分 别 测定 沉淀 物 和 上 清 液 中 的 核 素 标记 。 

测定 结果 表明 :在 用 ”P 标记 的 噬菌体 的 实验 中 , 
几乎 全 部 的 *P 都 和 细菌 在 一 起 ,而 在 用 ”S 标记 的 吹 : 
菌 体 的 实验 中 则 几乎 全 部 ”S 都 在 上 清 液 中 。 充 分 
明 T2 哄 菌 体 的 DNA 进入 了 宿主 细胞 中 ,而 它 的 蛋白 
质 外 壳 则 留 在 细菌 细胞 外 面 。 村 

更 重要 的 是 ,他 们 证 明 :噬菌体 注入 宿主 菌 细胞 
的 物质 是 DNA ,释放 出 来 的 新 的 子 代 噬菌体 的 蛋白 
外 过 的 形状 、 大 小 和 留 在 宿主 菌 细胞 外 面 的 外 过 一 
一 样 ,也 就 是 说 ,对 于 T2 噬菌体 来 讲 , 决 定 它 的 蛋白 
外 这 的 特性 的 物质 是 DNA( 图 21.3)。 












标记 了 32P 的 亲 代 
了 哄 菌 体 DNA 复 制 . 





子 噬菌体 装配 ; 
只 有 亲 代 DNA 链 
标记 32P 
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可 此 外 ,1956 年 , Fraenkel Conrat 在 烟草 花 叶 病 毒 a 

让 12 刘 是 半 保 留 : 

， (tobacco mosaic virus, TMV) 中 所 进行 的 分 离 与 重建 实 1.2.2 DNA 复 制 是 半 保 9 式 的 

和 验 ,无 可 辩驳 地 证 明了 RNA 是 TMYV 的 遗传 物质 。 亲 代 DNA 双 螺 旋 被 解 旋 酶 分 成 为 2 条 单 链 ,每 一 


条 单 链 (亲本 链 ) 都 可 作为 形成 自己 的 互补 链 的 模板 。 
每 条 素 本 链 上 所 暴露 出 来 的 碱 基 各 自 与 一 个 游离 于 细 
胞 核 中 的 4 种 脱氧 核 苷 三 磷酸 (dTTP、dGTP、dATP 和 


在 沃 森 和 克 里 克 的 DNA 双 螺 旋 模 型 ( 见 本 书 
， 2.6.2) 中 , 双 链 的 碱 基 配 对 为 细胞 分 裂 中 遗传 物质 的 
总 准确 复制 英 定 了 合理 解释 的 基础 。 而 碱 基 排 列 的 多 样 





”性 则 为 遗传 信息 的 复杂 性 和 特异 性 提供 了 依据 。 这 就 

不 仅 化 解 了 人 们 对 核酸 作为 遗传 物质 的 疑问 ,还 为 探 
。 索 遗 传 物质 如 何 复制 、 传 递 等 问题 提供 了 全 新 的 思路 ， 
。 引发 出 一 系列 重大 发 现 。 








”21.2.1 DNA 复 制 依赖 于 碱 基 配 对 
生物 体 的 生殖 和 遗传 的 一 个 重要 属性 是 保证 一 套 
”完整 的 遗传 信息 代 代 相传 。 为 此 ,必须 有 一 套 完备 的 
。 遗传 物质 复制 系统 。DNA 复制 (replication ) 是 遗传 稳 
定性 的 保证 。 

DNA 复制 就 是 DNA 合成 过 程 ,这 是 在 细胞 周期 
中 的 S 期 进行 的 。 沃 森 - 克 里 克 提 出 的 DNA 复制 原理 
就 是 碱 基 互补 配对 原理 。 这 个 原理 很 简单 , 当 我 们 用 
一 张 纸 条 挡住 图 21.4 中 亲 代 DNA 双 螺 旋 链 中 的 一 条 
链 ( 例 如 图 中 左 侧 ) 就 会 明白 这 一 点 。 根 据 碱 基 配 对 
原则 ,由 没有 被 挡住 的 那 条 链 中 的 碱 基 可 以 推断 出 被 
纸 条 盖 住 的 链 中 相应 的 碱 基 种 类 。 

21.4 显示 了 应 用 模板 (template ) 假设 进行 


DNA 复制 的 基本 过 程 。 亲 代 DNA 分 子 的 双 链 分 开 


后 ,两 条 亲本 链 作 为 复制 的 模板 ,依照 碱 基 配 对 原则 进 
行 DNA 复制 。 





亲 : 两 条 亲本 链 作 为 复制 模板 


dCTP) 按 碱 基 互 补 原则 配对 ,这 样 ,原来 DNA 的 2 条 
链 上 都 各 自 连 上 了 一 系列 与 之 互补 的 核 音 酸 。 随 后 ， 
在 配对 的 核 苷 酸 之 间 形 成 磷酸 二 酯 链 ,新 的 互补 链 
( 子 链 ) 就 形成 了 。 新 链 与 昌 链 (亲本 链 ) 再 形成 双 螺 
旋 结构 。 由 此 可 知 ,在 DNA 复制 过 程 中 ,每 条 单 链 都 
能 指导 一 条 互补 链 合成 形成 两 个 子 DNA 双 链 。 由 于 
每 个 子 DNA 双 链 中 的 一 条 来 自 亲 代 ( 原来 的 ) DNA , 另 
一 条 是 新 合成 的 核 苷 酸 链 ,因此 ,该 复制 方式 称 为 半 保 


留 复制 (semi conservative replication) (图 21.5)。 


21.2.3 ”复制 的 半 不 连续 性 


在 DNA 的 复制 过 程 中 ,DNA 聚合 酶 只 能 使 4 种 不 
同 的 脱氧 核 苷 三 磷酸 (统称 为 dNTP) 连 接 在 多 核 苷 酸 
链 游离 的 3' 碳 原子 的 羟基 (一 OH) 上 , 故 DNA 复制 方 
向 是 按 5 ' 一 3 "进行 的 。 由 于 DNA 的 两 条 链 都 可 作为 
模板 而 复制 是 从 特定 的 复制 起 点 ( origin of replication ) 
开始 双向 进行 的 , 亦 即 ,起 点 的 一 侧 为 3 一 5 方向, 另 
一 全 为 53 /方向 ,在 35/ 模板 链 上 , 沿 着 3，,5' 广 
向 DNA 可 以 连续 地 复制 ,其 速度 较 快 ,完成 复制 较 早 
称 为 前 导 链 (leading strand) 。 以 5 一 3'DNA 链 为 模板 
合成 的 3 人 一 5 互补 链 , 由 于 不 能 按 3 一 5 方向 进行 , 必 
然 要 按 5 一 :3 方向 先 合 成 一 系列 较 短 的 DNA 片段 ( 约 
100 ~1 000bp ) 称 为 冈 崎 片段 (Okazaki fragment) ,然后 
在 DNA 连接 酶 (DNA ligase) 作 用 下 将 众多 的 冈 崎 片 


两 个 相同 的 子 代 DNA 分子 


21.4 DNA 复制 的 模板 模型 ( 改 绘 自 Campbell 等 ,1997 ) 
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区 亲 代 DNA 分 子 






T 3 
C 

G 亲 代 双 螺旋 解 开 后 的 9 
两 条 单 链 ， 每 一 条 单 . 
链 按照 碱 基 配 对 原则 

确定 -- 条 新 的 子 链 





21.5 DNA 半 保 留 复制 


段 连 接 成 完整 单 链 。 该 复制 过 程 较为 复杂 ,完成 复制 
较 晚 ,此 模板 链 称 为 后 随 链 (lagging strand)。 总 而 言 
之 ,DNA 的 复制 过 程 是 一 条 链 为 连续 复制 ,而 后 随 链 
是 从 5 一 3 方向 以 冈 崎 片段 不 连续 方式 合成 的 。 因 
此 , 称 为 半 不 连续 复制 (semidiscontinuous replication ) 。 

特别 值得 注意 的 是 ,原核 生物 的 DNA 复制 只 有 一 
个 复制 起 点 ,而 且 是 双向 进行 的 。 由 于 真 核 生物 的 染 
色 体 一 般 比 较 长 , DNA 复制 有 许多 复制 起 点 ,从 多 个 
复制 起 点 开始 同时 进行 双向 复制 ,形成 复制 泡 ( 图 
21.6) ,以 保证 复制 过 程 在 较 短 时 间 内 完成 。 最 终 ,所 
有 的 复制 泡 融合 形成 两 条 连续 的 子 代 DNA 双 链 分 子 。 

DNA 的 复制 保证 了 多 细胞 生物 体 的 每 个 体 细胞 
都 携带 相同 的 遗传 信息 ,意味 着 遗传 指令 被 生物 体 的 
下 一 代 所 复制 。DNA 复制 过 程 不 仅 快速 而 且 精 确 , 大 
肠 杆 菌 有 一 条 环 状 、 双 链 DNA 分 子 (4.64Mb) ,如 条 件 
合适 ,30 min 即 可 完成 一 个 复制 过 程 。 人 类 约 有 
3 000Mb ,DNA 复制 一 次 也 不 超过 几 小 时 。 据 估计 , 平 
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复制 起 点 


图 21.6 真 核 生物 DNA 复制 中 的 多 泡 现象 ( 引 自 次 贝尔 等 2006) 


均 只 有 1/10 的 DNA 核 萌 酸 会 出 现 碱 基 的 错 配 。 


i 
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DNA 所 携带 的 遗传 信息 究竟 是 什么 ? 它 是 如 何 让 
在 细胞 和 整个 生物 体 的 生命 活动 中 发 挥 其 遗传 指令 功 ， 
能 的 ? 我 们 将 在 此 讨论 这 些 问题 。 1 


21.3.1 蛋白 质 是 表 型 特征 的 分 子 基础 


应 用 关于 DNA 的 知识 ,我们 现在 可 以 比 在 前 一 章 
更 加 准确 地 理解 生物 体 的 基因 型 与 表 型 。 生 物体 的 基 
因 型 是 DNA( 或 RNA) 上 碱 基 排列 的 顺序 , 即 遗传 组 
成 。 表 型 则 是 生物 体 的 特性 或 特征 ,其 分 子 基础 是 基 
因 通 过 编码 产生 一 系列 蛋白 质 来 实现 其 不 同 功 能 的 。 
早 在 1909 年 ,英国 内 科 医 生 A. Garrod 研究 尿 时 
酸 症 (alkaptonuria) 的 致 病原 理 时 提出 ,基因 是 通过 本 
对 一 些 生化 过 程 的 催化 作用 而 决定 生物 的 表 型 的 。 他 
发 现 尿 黑 酸 症 的 患者 缺乏 尿 黑 酸 氧 化 酶 ,因此 尿 黑 酸 
不 能 被 分 解 而 在 尿 液 中 积累 。 患 者 排出 的 尿 液 在 空 
中 氧化 而 变 成 黑色 , “黑色 尿 ” 则 是 尿 黑 酸 症 患 者 的 一 
种 表 型 性 状 。 遗 传 学 证 实 尿 黑 酸 症 是 由 隐 性 基因 ol 汪 
决定 的 ,只 有 alal 基因 型 的 个 体 , 才 会 引起 尿 黑 酸 症 。， 
果 黑 酸 症 的 这 一 “黑色 尿 ” 的 简单 性 状 是 由 尿 黑 酸 氧 
化 酶 控制 的 ,而 酶 则 是 由 基因 所 决定 的 。 
揭示 基因 与 酶 之 间 关 系 的 突破 性 进展 是 在 20 世 
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。 纪 40 年 代 ,由 美国 遗传 学 家 比 德尔 ( George Beadle) 和 
，。 塔 特 姆 (Edward Taturm) 通过 对 粗粮 脉 殉 菌 ( Neurospo- 
: ra crassa ) 的 研究 而 实现 的 。 


他 们 对 简单 培养 基 上 不 能 生长 的 脉 移 菌 进行 研 
究 时 发 现 每 个 菌株 都 缺少 代谢 中 的 一 种 栈 。 而 在 正 


各 党 代谢 中 ,这 些 酶 可 以 产生 脉 玫 菌 生长 所 需要 的 所 
。 基 玻 。 


比 德尔 和 塔 特 姆 根据 生化 代谢 途径 中 基因 和 酶 之 


， 辣 的 对 应 关系 提出 了 一个 基因 一 个 酶 假说 (one gene- 
one enzyme hypothesis) 的 假说 , 即 特定 基因 的 功能 是 指 


令 特 定 酶 的 合成 。 生 物体 内 的 一 切 化 学 反应 都 为 酶 所 
催化 。 这 一 假说 得 到 了 许多 人 的 实验 验证 。 

后 来 ,人 们 又 发 现 ,几乎 所 有 的 酶 都 是 蛋白 质 ,但 
不 一 定 凡 蛋白 质 都 是 酶 。 很 多 蛋白 质 由 几 种 不 同 的 多 
肽 链 组 成 ,每 个 多 肽 的 形成 是 由 特定 的 基因 所 决定 的 。 
因此 比 德尔 和 塔 特 姆 的 假说 被 修改 为 “一 个 基因 一 条 
多 肽 链 ”( one gene-one polypeptide chain ) 。 


21.3.2 DNA 与 蛋白 质 的 合成 


1. RNA 的 结构 与 功能 

由 前 可 知 ,RNA 也 是 核 苷 酸 的 多 聚 体 ,也 是 长 链 
的 大 分 子 。 在 结构 上 .RNA 与 DNA 相 比 较 时 有 以 下 
几 种 特性 : 

(1) RNA 通常 是 单 链 的 。 

(2) 核 苷 酸 中 的 成 糖 是 核糖 。 

. (3) 它 的 4 种 碱 基 中 没有 胸腺 喀 啶 ,而 是 尿 喀 喧 
(U) ,0 的 配对 性 质 与 T 一样, 也 与 腺 呆 叭 (A) 形 成 
氢 键 。 2 

RNA 的 转录 (transcription ) 方式 类 似 于 DNA 复 
制 ,也 是 以 DNA 为 模板 , 按 碱 基 互 补 的 原则 合成 的 。 
在 蛋白 质 合 成 过 程 中 ,需要 下 列 几 种 RNA 的 作用 : 

Q@ 信使 RNA ( messager RNA ,mRNA ) 带 着 来 自 
DNA 上 合成 蛋白 质 的 遗传 信息 ,在 蛋白 质 合 成 中 起 模 
板 作 用 的 RNA 称 为 mRNA。 

@ 核糖 体 RNA(ribosomal RNA ,rRNA) 是 与 核糖 
体 蛋 日 质 构 成 核糖 体 (ribosome) 的 主要 结构 组 分 。 核 
糖 体 是 活 细胞 中 合成 蛋白 质 的 “工厂 ”。 

@ 转移 RNA(transfer RNA ,iRNA) 是 大 约 含 有 80 
个 核 苷 酸 的 单 链 分 子 。 通 过 自身 的 分 子 折 琶 ,tRNA 分 
子 形成 几 个 双 链 区 (一些 短 的 核 背 酸 片段 与 另外 一 些 
核 昔 酸 片段 彼此 通过 氢 键 相连 )。tRNA 分 子 结构 的 
独特 性 表现 在 :一 个 单 链 的 环 上 有 特定 的 3 个 核 苷 酸 


21.3 遗传 信息 流 是 从 DNA 到 RNA 到 看 白质 “275 
组 成 的 反 密码 子 (antiecodon ) ,这 个 反 密 码 子 在 蛋白 质 
合成 时 与 mRNA 上 的 特定 密码 子 (codon ) 配对 。 在 
tRNA 的 另 一 端 ,3 端 一 0H 是 相应 氨基 酸 的 连接 区 (图 
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图 21.7 


tRNA 结构 和 反 密 码 子 


简 言 之 ,细胞 中 的 核糖 体 是 蛋白 质 合成 的 场所 ， 
mRNA 分 子 是 蓝图 , 而 tRNA 将 合成 蛋白 质 的 原 
料 一 一 20 种 氨基 酸 运送 到 "工厂 ” (核糖 体 ) 中 ,并 按 
照 已 设计 好 的 蓝图 一 一 mRNA ,将 氨基 酸 一 个 接 一 个 
地 排列 起 来 。 上 述 3 种 RNA 分 子 在 DNA 合成 蛋白 质 
的 过 程 中 协同 作用 , 缺 一 不 可 1 

2. 转录 从 DNA 到 RNA 

以 DNA 为 模板 ,通过 RNA 聚合 酶 使 碱 基 互 补 配 
对 (U-A,C-G) 合 成 RNA 的 过 程 称 为 转录 。 各 种 
RNA 分 子 都 是 从 DNA 转录 而 来 的 ,在 此 ,我 们 只 说 明 
DNA 转录 成 mRNA 的 基本 过 程 。 

RNA 的 合成 需要 RNA 聚合 酶 (RNA polymerase) 。 
原核 细胞 只 有 一 种 RNA 聚合 酶 。 真 核 细胞 不 同类 型 
的 mRNA 转录 分 别 由 三 种 不 同 的 RNA 聚合 酶 催化 。 

第 一 步 ,转录 起 始 :RNA 聚合 酶 与 DNA 上 的 一 段 
特定 的 核 苷 酸 序列 称 为 启动 子 ( promotor) 的 转录 起 始 
位 点 结合 ,在 此 处 使 DNA 双 链 解 开 ,于 是 转录 从 此 
开始 。 
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”第 二 步 ,转录 延伸 : 解 开 的 DNA 双 链 中 只 有 一 条 
链 成 为 转录 的 模板 。RNA 聚合 酶 沿 这 一 条 模板 DNA 
的 3' 端 向 5' 端 移行 ,一 方面 使 DNA 双 链 陆续 解 开 , 同 
时 将 与 模板 DNA 上 的 核 苷 酸 互补 的 核糖 核 音 酸 顺 序 
连接 起 来 ,而 成 RNA 单 链 。 在 此 过 程 中 ,模板 DNA 上 
的 碱 基 A 与 U( 屎 喀 啶 ) 配 对 。 值 得 注意 的 是 ,RNA 聚 
合 酶 只 能 在 RNA 的 3' 端 连接 新 的 核 背 酸 , 也 就 是 说 ， 
mRNA 分 子 是 按 5 一 3 方向 延长 的 。 

第 三 步 ,转录 的 终止 : 随 着 延伸 的 继续 , 当 RNA 育 
合 酶 遇 到 DNA 模板 上 的 特殊 碱 基 序列 一 -终止 子 
(terminator) (这 段 序列 在 基因 的 末端 ) 的 时 候 , RNA 
聚合 酶 会 从 RNA 分 子 和 基因 上 脱离 。 合 成 的 RNA 单 
链 会 陆续 脱离 DNA 模板 ,转录 完成 后 的 DNA 亲本 链 
和 另外 一 条 亲本 链 会 重新 合拢 形成 双 链 。 最 后 ,一 条 
完整 的 RNA 单 链 分 子 游离 于 细胞 核 中 (图 21.8 及 图 
21.9)。 


碱 基 (RNA 的 ) 








DNA 模板 链 






的 RNA 


图 21.8 ”RNA 聚合 酶 工作 时 的 局 部 放大 示意 图 
《 改 绘 自 Campbell 等 ,1997) 


多 数 转 录 的 初始 产物 必须 经 过 进一步 加 工 , 形 成 
成 熟 的 mRNA 分 子 , 从 而 穿 过 核 膜 进入 细胞 质 。 

3. 遗传 密码 

mRNA 的 核 车 酸 序列 怎样 决定 蛋白 质 的 氨基 酸 序列 ? 
为 了 说 明 这 个 间 题 ,首先 介绍 遗传 密码 (genetic code)。 
“蛋白质 是 由 20 种 氨基 酸 组 成 的 肽 链 折 又 而 成 的 
生物 大 分 子 。 如 果 mRNA 中 的 一 种 碱 基 决 定 一 种 氨 
基 酸 , 则 只 能 有 4 种 氨基 酸 ;如 果 2 种 碱 基 决 定 一 种 氨 
基 酸 ,只 有 42:= 16 种 氨基 酸 。 实 验证 明 ,至 少 要 有 3 
个 碱 基 的 组 合 4 才 足 以 决定 20 种 氨基 酸 。 


RNA 聚合 酶 
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己 转 录 完成 的 有 RNA 


RNA 聚合 酶 


图 21.9 一 个 基因 转录 的 3 个 步骤 
( 改 绘 自 Campbell 等 ,1997 ) 







1961 年 ,美国 生物 化 学 家 尼 伦 伯 格 ( Marshall Ni- 
renberg) 用 酶 促 法 合成 了 一 个 全 部 由 尿 喀 啶 (U) 组 成 
的 人 工 mRNA ,无 论 在 这 个 mRNA 的 开始 还 是 结束 , 它 
只 可 能 具有 一 种 三 联 体 密码 子 的 形式 , 即 UUU。 他 将 
这 种 多 聚 U 的 化 合 物 和 核糖 体 以 及 多 肽 合成 所 需 的 
各 种 其 他 成 分 在 试管 中 混合 。 结 果 发 现 这 种 混合 物 只 
合成 茶 丙 氨 酸 组 成 的 多 肽 ,他 得 出 结论 ,mRNA 中 的 密 
码 子 UUU 编码 苯 丙 氨 酸 。 通 过 这 种 方法 研究 发 现 ， 
AAA 编码 赖 氨 酸 链 ,CCC 编码 且 氨 酸 链 。 用 CUCU- 汪 
CUCUCU… 这 样 一 条 多 核 苷 酸 链 ,形成 的 是 亮 氨 酸 与 有 
丝氨酸 交替 出 现 的 氨基 酸 链 ,这 就 证 明了 mRNA 上 
的 密码 子 是 奇数 的 三 联 体 。 在 此 后 的 数 年 里 ,科学 
家 终于 确定 了 全 部 氨基 酸 的 密码 子 。 由 3 个 碱 基 组 
合 在 一 起 的 编码 方式 称 为 三 en 
( 表 21-1)。 
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表 21-1 造 传 密码 表 
第 一 位 (5 端 ) 第 二 位 (中 间 ) 核 音 酸 第 三 位 (3' 端 ) 
核 苷 酸 U C A C 核 背 酸 
荣 丙 氮 酸 (Phe,F) ”丝氨酸 (Ser,S) 。。 酷 氨 酸 (Tyr,Y) 。” 半 胱 氮 酸 (Cys,C) U 
荣 丙 氨 酸 (Phe,F) ”丝氨酸 (Ser,S) 。 。 病 提 酸 (Tyr,Y) 。” 半 号 氮 酸 (Cys,C) C 
亮 氨 酸 (Leu,L) 。 丝氨酸 (Ser,S) 终止 (Stop) 终止 (Stop) A 
亮 氨 酸 (Leu,L) 。 丝 氮 酸 (Ser,S) 终止 (Stop) ” 色 氨 酸 (Tp,W) 6 
亮 氨 酸 (Leu,L) 。。 有 睛 氨 酸 (Pro,P) 。 组 氮 酸 (His,H) 。”” 精 氨 酸 (Arg,R) U 
8 亮 氮 酸 (Leu,L) ”月 氮 酸 (Pro,P) 。 组 拨 酸 (His,H) 。” 精 氮 酸 (Arg,R) C 
亮 氨 酸 (Leu,L) 。 腊 氮 酸 (Pro,P) 。” 谷 氨 酰胺 (Gln,Q) 精 氮 酸 ( Arg,R) A 
亮 氨 酸 (Leu,I) 。 且 氮 酸 (Pro,P) 。 谷 氨 酰胺 (Cln,Q) 。 精 氨 酸 (Arg,R) 
异 亮 氨 酸 (lle,D) 。。 苏 氨 酸 (Thr,T) ”天 冬 酰胺 (Asn,N) 丝氨酸 (Ser,S) U 
| 异 亮 氮 酸 (lle,1) 。。 苏 氨 酸 (Thr,T) 。 天 冬 酰胺 (Asn,N) ”丝氨酸 (Ser,S) C 
异 亮 氨 酸 (lle,D 。 。 苏 氨 酸 (Thr,T) 。 赖 氨 酸 (Lys,K) 。 精 氨 酸 (Arg,R) A 
甲 硫 毛 酸 ( Met,M) 。 苏 氮 酸 (Thr,T) 。。 赖 氨 酸 (Lys,K) 。。 精 倪 酸 (Arg,R) | 6 
顷 氨 酸 (Val,V) 。。 丙 氨 酸 (Ala,A) 。 天 冬 氨 酸 (Asp,D) 。 甘氨酸 (Gly,G) U 
仇 揽 酸 (Val,V) 。” 丙 氨 酸 (Ala,A) 。 天 冬 氨 酸 (Asp,D) 。 甘氨酸 (Gly,G) C 
颁 氨 酸 (Val,V) 。” 两 氨 酸 (Ala,A) 。 从 和 氨 酸 (Glu,E) 甘氨酸 (CU,G) A 
| 全 氮 酸 (Val,V) 。。 丙 氨 酸 (Ala,A) ”从 氨 酸 (Glu,E) 。“ 甘氨酸 (Gly,6) | 6 


注 : 括 号 中 的 符号 为 氨基 酸 的 缩写 和 代号 。 


值得 特别 注意 的 是 在 这 64 个 密码 子 中 有 3 个 不 
编码 任何 氨基 酸 , 而 是 肽 链 合成 的 终止 密码 子 (stop 
codon) , 即 UAG .UAA 及 UGA。 此 外 AUG 既是 甲 硫 氨 
酸 的 密码 子 , 又 是 肽 链 合成 的 起 始 密码 子 (initiate co- 
don) ,所 以 肽 链 合成 时 第 一 个 氨基 酸 总 是 甲 硫 氮 酸 。 

表 21-1 中 所 示 的 三 联 体 密 码 ,无 论 是 病毒 ,还 是 
原核 生物 或 真 核 生物 都 是 通用 的 。 也 就 是 说 ,三 联 体 
密码 是 一 本 通用 的 字典 , 绝 大 多 数 生物 都 是 按照 这 一 
“字典 "来 翻译 成 蛋白 质 的 ,这 是 生命 同一 性 的 又 一 个 
有 力 证 据 。 

但 是 也 有 例外 ,线粒体 DNA 的 编码 和 这 一 通用 密 
码 就 有 许多 不 同 之 处 。 例 如 , UGA 是 一 个 “终止 密 
码 ” ,但 在 人 类 的 线粒体 DNA 的 密码 中 UGA 翻译 为 色 
氮 酸 ;AUA 在 通用 密码 中 是 异 亮 氮 酸 ,在 人 类 的 线 粒 
体 DNA 的 密码 中 则 是 甲 硫 氨 酸 。 


21.3.3 遗传 信息 在 细胞 质 中 被 翻译 


在 真 核 生 物 中 ,mRNA 在 细胞 核 内 形成 后 , 即 穿 过 
核 膜 孔 进入 细胞 质 。 此 时 核糖 体 即 可 附着 其 上 ,从 它 
的 5' 端 开始 “阅读 ” , 即 从 mRNA 的 5' 端 问 3' 端 移行 ， 
实现 蛋白 质 的 合成 , 这 一 过 程 称 为 mRNA 的 翻译 
(translation)。 其 基本 过 程 如 下 。 


1. tRNA 携带 氨基 酸 

蛋白 质 合 成 开始 时 ,氨基 酸 在 酶 的 作用 下 ,由 ATP 
供 能 ,而 和 特定 的 tRNA 的 3' 端 (有 CCA 的 一 端 ) 的 腺 
嗓 蛤 (A) 共 价 相 连 而 成 氮 酰 基 -tRNA。 

此 前 已 知 , 一 个 tRNA 分 子 上 有 一 个 由 3 个 核 音 
酸 组 成 的 反 密码 子 , 它 的 作用 是 识别 mRNA 上 的 密码 
子 。 例 如 ,如 果 mRNA 上 的 密码 子 是 AAA 时 ,那么 反 
密码 子 是 UUU 的 tRNA 就 可 以 识别 它 ,用 这 个 反 密 码 
子 和 AAA 密码 子 互 补 连接 起 来 ,这 种 反 密 码 子 和 密码 
子 的 互补 连接 是 蛋白 质 合成 中 的 一 个 重要 步骤 。 反 密 
码 子 为 CGG 的 tRNA 只 能 携带 丙 氨 酸 ,因为 反 密 码 子 
CGG 只 能 识别 密码 子 CCC ,而 GCC 则 是 丙 氨 酸 的 密码 
子 , 反 密码 子 为 UAC 的 tRNA 只 能 携带 甲 硫 氨 酸 ,因为 
反 密码 子 UAC 只 能 识别 密码 子 AUG ,而 AUG 则 是 甲 
硫 氨 酸 的 密码 子 ( 表 21-1) 。 

2. 核糖 体 “ 阅 读 ” 密 码 子 ,氨基酸 连 成 多 肽 

各 tRNA 分 子 分别 运 载 上 氨基 酸 之 后 ,如 何 将 氨 
基 酸 按 tRNA 上 反 密 码 子 规定 的 次 序 连 成 多 肽 ? 这 要 
靠 校 糖 体 的 “阅读 ”功能 来 实现 。 

(1) 核糖 体 ”一 个 核糖 体 包含 两 个 亚 基 , 每 个 亚 
基 都 是 由 蛋白 质 和 相当 数量 的 rRNA 组 成 。 在 图 
21. 10 中 可 以 看 到 核糖 体 亚 基 的 相对 大 小 和 形状 。 这 
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合成 中 的 多 肽 





核糖 体 的 大 亚 基 


图 21.10 核糖 体 的 结构 “ 右 图 显示 其 与 TRNA 结合 部 位 ( 引 自 Campbell 等 ,1997) 


两 个 亚 基 内 在 行使 肽 链 合成 功能 时 才 聚 合成 整体 ,为 
蛋白 质 的 合成 提供 场所 。 每 个 核糖 体 在 它 的 小 亚 基 上 
有 一 个 mRNA 结合 部 位 ;在 大 亚 基 上 有 两 个 tRNA 结 
合 的 部 位 P 位 和 A 位 ,其 中 P 位 提供 携带 待 延长 的 多 
肽 链 的 tRNA 的 停留 ,A 位 供给 携带 一 个 新 的 氨基 酸 
的 tRNA 进入 并 停留 。 图 21. 11 显示 的 是 IRNA 分 子 
占据 了 两 个 位 点 ,每 个 tRNA 上 的 反 密码 子 破 基 与 
mRNA 上 的 密码 子 结合 日 o 

(2) 翻译 的 起 始 和 延伸 ”多 上 肽 的 合成 都 是 从 
一 NH, 一 端的 氨基 酸 开始 , 而 终止 于 最 后 氨基 酸 的 
一 COOH 端 。 第 一 个 氨基 酸 总 是 甲 硫 氨 酸 (但 这 个 氨基 
酸 在 多 肽 合成 之 后 可 被 切除 ) 。 携 带 这 第 一 个 甲 硫 氮 
酸 的 tRNA 是 一 种 特殊 的 tRNA , 它 的 任务 就 是 利用 所 
携带 的 第 一 个 甲 硫 毛 酸 来 开始 多 肽 的 合成 。 写 成 让 
NAT“( 细 菌 中 的 甲 硫 氨 酸 是 甲 酰 化 甲 硫 氨 酸 ,写成 iR- 
NA ,i 意 起 始 ) 。 

首先 ,核糖 体 的 小 亚 基 附着 到 mRNA 的 结合 部 位 

该 结合 部 位 中 含有 一 个 起 始 的 甲 硫 氮 酸 密码 子 , 即 
AUG。tRNAMm 的 反 密码 子 , 即 UAC 和 AUG ea 
的 ,因而 tRNAM 可 以 和 mRNA 的 AUG 结合 ,这 一 
合 需 要 一 些 蛋 白质 因子 和 乌 苷 三 磷酸 GTP 的 参 

然后 核糖 体 的 大 亚 基 也 结合 到 这 一 由 核糖 体 的 小 亚 
基 、mRNA tRNA 等 组 成 的 复合 体 上 。 

第 一 个 tRNA, 即 RNAP” 占据 核糖 体 大 亚 基 上 的 
P 位 ,在 这 里 它 的 反 密 码 子 和 mRNA 上 的 密码 子 以 氨 
键 结合 ,核糖 体 大 亚 基 上 的 A 位 正好 和 mRNA 上 的 一 
个 密码 , 即 接 在 第 一 个 AUG 密码 后 面 的 密码 相对 ,于 








将 加 到 多 肽 上 的 
下 一 个 氨基 酸 


21.11 核糖 体 工作 原理 示意 图 
( 引 自 Campbell 等 ,1997) 


是 A 位 就 被 带 有 和 这 个 密码 子 互补 的 反 密 码 子 的 
tRNA( 氨 酰 -tRNA ) 占据 ,这 个 tRNA 以 它 的 反 密码 子 
和 mRNA 的 密码 子 以 氢 键 连接 起 来 , 它 所 带 的 氨基 
酸 就 是 这 个 即将 生成 的 肽 链 的 第 二 个 氨基 酸 。 这 一 
步骤 , 即 tRNA 进入 A 位 ,也 是 需要 一 些 蛋白 质 因子 
和 GTP 参与 的 。 所 以 ,mRNA 上 的 密码 子 决定 核糖 
体 的 A 位 上 的 tRNA 的 性 质 ,也 可 以 说 ,核糖 体 读 出 
一 个 密码 子 ,就 有 一 个 带 有 相应 氨基 酸 的 tRNA 进入 
这 时 , 核糖 体 的 P 位 上 有 带 有 甲 硫 氨 酸 的 
tRNA;” ,A 位 上 有 带 有 另 一 氨基 酸 的 tRNA ,通过 核糖 
体 大 亚 基 上 的 肽 基 转 移 酶 (peptidyl transferase) 的 作 
用 ,P 位 上 的 甲 硫 氨 酸 脱离 tRNA” ,而 与 A 位 上 tRNA 
所 带 的 氨基 酸 一 NH, 连接 起 来 ( 肽 键 ) 。 这 时 ,P 位 的 
tRNAM* 已 经 没有 甲 硫 氨 酸 了 , 甲 硫 氨 酸 已 连 到 A 位 
的 氨基 酸 上 了 。 核 糖 体 继续 “阅读 ", 即 沿 mRNA 向 前 
移动 一 个 密码 子 的 距离 ,结果 P 位 上 的 tRNA( 已 不 带 
氨基 酸 ) 脱 离 ,A 位 上 的 氨 栈 -tRNA 移 到 P 位 ,而 A 位 
则 被 腾空 ,A 位 面 对 mRNA 的 一 个 新 的 密码 子 ,于 是 带 
有 与 这 个 密码 子 互补 的 反 密码 子 的 氨 酰 -tRNA 进入 A 
位 。 核 糖 体 继续 在 mRNA 上 移动 , 即 继续 “阅读 ” ,使 
氨基 酸 依次 地 连接 上 去 ,于 是 一 个 多 肽 链 就 这 样 产 
年 让 
(3) 翻译 的 终止 ”核糖 体 陆续 在 mRNA 分 子 上 移 
动 , 当 核 糖 体 的 A 位 走 到 了 mRNA 上 的 终止 密码 子 
时 ,多 肽 合成 就 终止 了 。 细 胞 中 有 特殊 的 终止 蛋白 ,又 


称 释 放 因 子 (release factor, RF) ,有 识别 终止 密码 子 的 





二 





21.3， 遗 传 信息 流 是 从 DNA 到 RNA 到 和 蛋白质 


功能 , 当 一 个 终止 密码 子 在 A 位 上 出 现时 ,终止 蛋白 。 从 核糖 体 上 脱落 下 米 , 盘 曲折 登 而 成 有 空间 构 型 的 蛋 
进入 A 位 ,而 使 已 形成 的 肽 链 在 肽 其 转 移 酶 的 作用 下 ”白质 (图 21.12)。 















售 RNA 加 工 : RNA 转录 物 被 前 
接 和 修饰 产生 mRNA，mRNA 
移入 细胞 质 内 








人 @ 氨基 酸 连 接 ，tRNA 
分 子 失 起 其 氨基 酸 


核 搞 体 亚 共 





名 翻译 起 始 : 第 1 个 tRNA 与 
mRNA 和 核糖 体 亚 基 结合 ， 
多 肽 合成 开始 





全 延伸 : 当 氨 基 酸 被 
加 上 上 时， 多肽 延伸 





图 21.12 转录 和 翻译 汇总 ”图 中 总 结 了 遗传 信息 从 DNA 流 到 蛋白 质 的 主要 步骤 ( 引 自 坎贝尔 ,2006 ) 
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21.3.4 中 心 法 
RNA 一 和 蛋白质 


根据 以 上 几 节 的 叙述 ,我 们 可 以 将 DNA、RNA 和 
蛋白 质 的 关系 概括 为 下 列 几 点 : 〇 DNA 分 子 上 核 音 酸 
的 排列 有 一 定 顺 序 ,这 顺序 就 是 遗传 信息 。@ DNA 双 
链 打开 ,以 每 条 单 链 为 模板 ,按照 碱 基 互 补 的 原则 合成 
新 的 互补 链 ,这 就 是 DNA 的 复制 。@ 以 DNA 双 链 中 





的 一 条 链 为 模板 ,互补 地 合成 mRNA, 这 是 DNA 上 遗 


传 信息 的 转录 。 儿 以 3 个 核 背 酸 决定 一 个 氨基 酸 的 
方式 ,根据 mRNA 的 核 苷 酸 顺 序 在 细胞 质 中 合成 多 肽 
链 , 这 便 是 遗传 信息 的 翻译 。 | 

1. 中 心 法 则 

1956 年 , 克 里 克 提 出 将 遗传 信息 的 传递 途径 称 为 中 
心 法 则 (central dogma) 。 该 法 则 概括 了 上 述 4 方面 的 内 


DNA 外 总 RNA 然后 由 RNA 型 各 重 白质 (图 21.13)。 


(py 革 杂 RNA 天生。 看 和 质 





图 21.13 中 心 法 则 示意 图 


但 是 ,一 些 病毒 的 遗传 物质 是 RNA ,如 流感 病毒 、 


疹 凡 灰质 炎 病 毒 、SARS 传染 病 病毒 ( 一 种 单 链 RNA 冠 


状 病毒 ) 以 及 大 多 数 单 链 RNA 噬菌体 。 它 们 在 感染 宿 
主 细 胞 后 ,其 RNA 在 宿主 细胞 中 以 导 人 的 RNA 人 
板 进行 复制 。 

1970 年 有 人 在 致癌 RNA 病毒 中 发 现 了 遗传 信息 由 
RNA 转录 成 DNA , 称 为 反 转 录 (reverse transcription ) 。 
进一步 研究 发 现 了 反 转 录 酶 (reverse transcriptase ) ,于 是 
在 反 转 录 酶 的 催化 下 ,以 RNA 为 模板 转录 为 双 链 DNA 
成 为 可 能 。 此 外 ,在 实验 室 中 还 可 以 使 DNA 直接 翻译 
成 蛋白 质 。 修 改 后 的 中 心 法 则 如 图 21. 14 所 示 。 


复制 低 中 复制 


翻译 








21.14 修改 后 的 中 心 法 则 示意 图 ”虚线 表示 
在 实验 室 的 条 件 下 可 以 实现 的 途径 


则 遗传 信息 流 从 DNA 


2. 肝 粒 与 中 心 法 则 

20 世纪 末 发 现 的 及 粒 ( prion) 又 称 普 里 昂 的 致 病 
性 及 其 遗传 行为 ,对 中 心 法 则 提出 了 “挑战 ”。 

早 在 200 多 年 前 ,在 绵羊 中 有 一 种 传染 病 - 一 瘙 
痒 症 , 患 病 的 羊 ,皮肤 剧 痒 , 蹄 擦 的 结果 使 羊毛 磨损 , 千 
成 皮肤 破 露 ,肢体 震颤 , 麻 阅 而 最 终 死 去 。20 世纪 50 
年 代 后 又 发 现 ,引起 哺乳 动物 包括 人 在 内 的 一 类 中 枢 
神经 系统 疾病 , 如 牛 海绵 状 脑病 ( 疯牛病) , 廉 鹿 的 慢 
性 消耗 性 疾病 ,人 类 的 克 和 鲁 病 (Kura) 和 克 雅 病 (Creu- 
tzfeldt-Jacob disease，CJD ) 等 与 羊 瘙痒 症 一 样 , 有 一 种 : 
共同 的 脑病 变 ,其 病原 物质 有 很 强 的 感染 力 , 食 人 含有 
疯牛病 牛 的 脑 组 织 稼 峰 碎 片 的 人 可 被 感染 人 疯 牛 二 
病 ,这 是 一 种 变异 型 的 克 雅 病 (variant CJD, v-CJD)。 让 
研究 发 现 这 种 感染 物质 在 核酸 酶 作用 下 仍 保持 感染 活 
性 ,但 对 破坏 蛋白 质 活性 的 各 种 因素 敏感 ;在 这 种 感染 “: 
因子 中 不 含 DNA 或 RNA; 对 所 有 杀 灭 病毒 的 物理 化 
学 因素 均 有 抵抗 力 ,只 有 在 136 辟 高 温 .2 h 高 压 下 才 = 

能 灭 活 。 更 值得 注意 的 是 ,该 感染 因子 无 病毒 的 形态 
结构 ,而 是 呈 细 长 的 纤维 状 。 提 示 , 这 种 特殊 的 感染 因 起 
子 并 不 是 通常 所 见 的 病毒 。 

1982 年 ,美国 学 者 普 鲁 西 纳 (Stanly B. Prusiner) 
提出 ,这 类 物质 是 一 种 传染 性 蛋白 质 颗粒 (protein- 
aceous infectious particle) ,将 它 称 为 prion。 

肝 粒 真是 一 种 没有 基因 的 生命 体 ? 蛋白 质 可 以 作 
为 遗传 物质 进行 复制 吗 ? 谜团 的 解 开 在 于 以 下 的 
研究 。 

长 期 从 事 肝 粒 研究 的 Prusiner 指出 ,哺乳 动物 和 
人 类 细胞 核 中 的 PrP 基因 (该 基因 定位 在 人 的 第 20 号 
染色 体 短 臂 ,在 小 鼠 的 第 2 染色 体 , 牛 的 第 13 号 染色 
体 ) 编码 产生 正常 糖 蛋白 PrP", 当 糖 蛋 白 PrP* 的 三 维 
构象 发 生 改 变 后 ,正常 的 PrP" 转变 成 了 有 感染 能 力 的 
病原 体 PrP"。 经 蛋白 质 结构 分 析 证 明 ,PrP* 以 a 螺旋 
为 主 ,而 PrP* 则 多 为 B 片 层 。PrP" 本 身 不 能 复制 ,但 
当 一 个 PrP* 分 子 进 大 细胞 与 PrP* 分 子 结合 形成 PrP”- 
PrP* 复合 体 , 导 致 PPP* 构象 改变 转变 为 PrP” , 这 样 形 
成 了 2 个 分 子 的 PrP*。 以 同样 方式 ,可 以 形成 4 个 分 
子 的 PrP* ,如 此 周而复始 ,使 PrP* 售 增 不 已 。 另 一 种 
观点 认为 ,在 PrP* 与 PrP* 之 间 有 一 种 中 间 体 PrP (上 
部 分 折 又 结构 ) 存 在 ,通常 PrP' 含量 极 少 ,生成 PP 
也 极 少 ; 当 ( 感 染发 生 时 ) 外 源 的 PrP* 进 入 体内 ,可 促 
使 PrP' 转变 为 PrP” ,于 是 造成 PrP* 剧 增 ,似乎 外 源 的 
PrP* 作 为 一 种 “模板 ”在 起 作用 ,使 及 粒 在 自身 增殖 。 


























:PP 在 神经 细胞 中 逐渐 沉积 ,最 终 引 起 神经 退行 性 病 


Se 


中 到 .因此 该 病 的 潜伏 期 相当 长 ,从 感染 到 发 病 , 平 均 浇 


四 伏 期 约 28 年 ,最 长 可 达 40 年 。 一 旦 出 现 症状 ,患者 半 
如 年 至 一 年 之 内 100% 死亡 。 

也。 归根结底 , 睹 粒 是 正常 寄主 的 PrP 基因 编码 的 正 
常 蛋 白质 PrP*: 的 异 构 体 PrP*, 它 不 是 传递 遗传 信息 的 
; 载体 ,也 不 能 进行 自我 复制 。 中 心 法 则 的 正确 性 ,目前 
无 可 置疑 。S. B. Prusiner 获 1997 年 诺 贝 尔 生 理学 或 





。 ”基因 突变 是 细胞 遗传 学 从 20 世纪 初 就 已 沿用 的 
， 术语。1902 年 荷兰 植物 学 家 德 弗 里 斯 ( Hugo de 
和 Vries) 研究 月 见 草 (Oenathera) 的 遗传 时 发 现 这 种 植物 
， 会 偶然 出 现 一 些 特殊 性 状 ,他 认为 这 是 由 于 遗传 因子 ， 
， 即 基因 突然 改变 的 结果 , 称 这 种 变化 为 突变 (muta- 
tion) 。 现 在 已 知 德 弗 里 斯 发 现 的 多 种 突变 ,大 多 不 是 
。 基因 的 突变 ,而 主要 是 不 同等 位 基因 的 重新 组 合 ,但 突 
变 这 个 概念 却 由 此 建立 起 来 。 
;基因 突变 可 以 发 生 于 生殖 细胞 内 ,这 样 的 突变 可 
， 以 遗传 给 后 代 ,也 可 以 发 生 于 体 细胞 中 , 即 体 细胞 突变 
(somatic mutation) ,这 种 突变 可 以 引起 生物 体 在 当代 
。 的 形态 或 生理 上 的 变化 ,但 不 能 遗传 给 下 一 代 。 广 义 
，。 的 基因 突变 包括 染色 体 畸 变 和 基因 的 点 突变 ( point 
;mutation) 。 点 突变 指 的 是 DNA 序列 中 单个 或 多 个 碱 
， 基 对 的 改变 ,通称 为 基因 突变 。 
”DNA 分 子 最 常 发 生 的 突变 是 碱 基 置 换 和 移 码 突 
” 变 两 种 。 


”21.4.1 碱 基 置换 


一 种 碱 基 为 男 一 种 碱 基 所 置换 ( substitution ) 称 为 
碱 基 置 换 。 最 常见 的 破 基 置换 是 转换 (transition ) , 即 
一 种 呆 聆 置换 另 一 种 味 险 (A 替代 G 或 G 替代 A) ,或 
一 种 喀 喧 置换 另 一 种 喀 啶 (T 蔡 代 C 或 C 替代 T) 。 另 
一 种 较 少见 的 方式 是 颠 换 (transversion ) , 即 嘎 叭 替换 
啼 许 ,或 喀 院 置换 茜 叭 (图 21.15 ) 。 碱 基 置 换 只 是 个 
别 碱 基 的 改变 ,而 没有 增加 或 减少 碱 基数 目 , 因 而 只 能 
使 单个 密码 子 发 生 改 变 。 

例如 ,人 类 的 血红 蛋白 是 由 4 个 多 肽 链 组 成 ,其 中 
2 条 为 m 链 ,各 由 141 个 氨基 酸 组 成 ;2 条 为 B 链 ,各 由 
146 个 氨基 酸 组 成 。 在 “或 B 链 上 若 有 某 一 个 氨基 本 


rm 
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图 21.15 碱 基 置换 


改变 即 形 成 一 个 突变 型 。 一 种 血红 蛋白 病 一 一 镰 形 组 
胞 贫血 症 ,其 致 病 的 分 子 机 制 就 是 颠 换 (正常 血红 蛋 
白 基 因 的 DNA 上 一 个 碱 基 A 一 一 T) 造成 的 突变 , 致 
使 到 基因 突变 为 码 ( 图 21.16)。 

由 上 图 可 见 ,在 正常 6“ 血红 蛋白 6 链 N 端的 第 
6 位 氨基 酸 是 谷 氨 酸 (其 密码 子 是 GAG) ,而 到 含有 





Y 


镀 形 细胞 贫血 


图 21.16 镰 形 细胞 贫血 症 的 分 子 基础 
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起 统 
始 毛 
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(DNA) TAC CCA TIA GGA GCC CAT 工 
(mRNA) AUG GGU AAU CCU GGG GUA A 





(DNA) TAC CAT TAG GAG CCC ATT 
(mRNA) AUG GUA AUC CUC GGG UAA 
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甘 终 
”和 氮 止 
酸 





恶 籽 届 









(DNA) TAC CAT AGG AGC CCA TT 
(mRNA) AUG GUA UCC UCG GGU AA 









图 21.17 插入 及 删除 引起 的 突变 


的 氨基 酸 是 脾 氮 酸 (GUG)。 可 见 只 要 有 一 个 氨基 酸 
的 改变 ,就 可 使 血红 蛋白 的 性 质 发 生 改 变 , 引 起 溶血 性 
贫血 。 


21.4.2 移 码 突变 


在 DNA 的 碱 基 序 列 中 插入 或 删除 一 个 或 多 个 ( 非 
3 的 整 倍数 ) 的 碱 基 ,使 编码 区 该 位 点 后 的 三 联 体 密 码 
子 阅读 框架 发 生 改 变 ,导致 以 后 的 氨基 酸 都 发 生 错 误 ， 
称 为 移 码 突变 ( frameshift mutation) (图 21. 17)。 无 论 
是 在 DNA 碱 基 序列 中 插 和 人 或 删除 一 个 或 多 个 非 3 的 
整 倍 数 的 碱 基 ,都 将 打 乱 原来 的 密码 子 ,不 能 按 密码 子 
的 原来 顺序 依次 读 码 ,结果 转录 和 翻译 都 必然 要 发 生 
异常 。 | 
移 码 突变 由 于 能 引起 蛋白 质 分 子 的 全 部 改变 ,或 
形成 不 正常 的 蛋白 质 ,因而 常 导致 生物 体 的 某 些 疾病 
或 死亡 。 

一 些 碱 基 的 蔡 换 会 引起 蛋白 质 的 重要 变化 ,妨碍 
其 正常 的 功能 。 偶 尔 ,也 会 发 生 因为 碱 基 的 改变 而 引 
起 蛋白 质 的 性 质 的 改善 ,或 是 带 来 新 的 功能 促使 发 生 
突变 了 的 组 织 或 是 后 代 个 体 具有 更 好 的 适应 性 。 但 
是 ,在 更 多 的 情况 下 ,突变 是 有 害 的 。 然 而 ,从 另 一 个 
视角 来 看 ,突变 使 得 生物 界 具 有 丰富 的 基因 的 多 样 性 ， 
从 而 造成 遗传 的 多 样 性 ,使 得 自然 选择 成 为 可 能 。 此 
外 ,基因 突变 是 遗传 学 家 研究 基因 的 结构 与 功能 的 重 
要 手段 。 


21.4.3 DNA 损 伤 修复 


DNA 在 复制 过 程 中 可 能 产生 碱 基 错 配 ,DNA 重组 之 
过 程 中 其 双 螺旋 结构 也 常常 会 局 部 被 破坏 ,造成 各 种 “ 
损伤 。 然 而 在 一 定 条 件 下 ,生物 体 (或 细胞 ) 能 使 其 
DNA 的 损伤 得 到 修复 ( repair) 。 这 种 修复 功能 是 生物 . 
体 在 长 期 进化 过 程 中 获得 的 一 种 重要 的 安全 保护 机 < 
制 。 目 前 已 知 ,细胞 的 DNA 损伤 修复 系统 有 许多 种 ，… 
诸如 错 配 修复 (mismatch repair) 、 直 接 修 复 ( direct re- 了 
pair) ,切除 修复 (excision repair) 、 重 组 修复 (recombina- 入 
tion repair) 和 易 错 修复 (error-prone repair) 。 最 常见 
的 修复 系统 是 切除 修复 。 ， 

切除 修复 是 在 一 系列 酶 的 作用 下 ,将 DNA 分 子 中 “ 
受 损伤 的 部 位 切除 ,以 另 一 条 完整 的 单 链 为 模板 合成 ， 
切 去 的 部 分 ,使 DNA 恢复 正常 结构 。 其 基本 过 程 如 图 池 
21.18 所 示 。 

切除 酶 可 以 识别 许多 DNA 损伤 ,包括 紫外 线 引 起 
的 喀 啶 二 聚 体 和 其 他 光 反应 的 产物 等 化 学 诱 变 因 子 对 
DNA 造成 的 损伤 。 切 除 修复 是 一 种 普遍 的 修复 功能 , 它 
并 不 局 限于 某 种 特殊 原因 所 造成 的 损伤 ,而 能 一 般 地 识 部 
别 DNA 双 螺 旋 结 构 的 改变 ,对 遭 到 破坏 而 出 现 不 正常 本 
结构 的 部 分 加 以 切除 。 细 胞 的 这 种 功能 .对 于 保护 遗传 
物质 的 正常 结构 与 功能 具有 重要 的 生物 学 意义 。 

失去 这 种 修复 功能 的 有 机 体 (包括 人 类 ) 会 出 现 
严重 的 异常 ,甚至 引起 癌症 的 发 生 。 典 型 的 例子 是 人 ; 





















思考 题 -283 


对 阳光 极度 敏感 ,皮肤 长 时 间 暴 露 在 强烈 的 阳光 下 的 














结构 缺陷 二 和 
部 位 易 发 生 色 素 沉 积 \ 凌 缩 . 角 化 过 度 而 且 极 易 患 皮肤 
ITT Ln 

: 瘤 (以 基底 细胞 瘤 、 鳞 状 上 上皮 细 牙 癌 最 为 常见 ) (图 
7 i 21.19)。 研究 表明 ,该 疾病 是 由 于 患者 皮肤 细胞 的 
i DNA 切除 修复 系统 中 切除 DNA 中 二 聚 体 的 核酸 切除 
酶 功能 丧失 所 造成 。 
站 ee 
轩 
| 修复 DNA 聚 合 酶 
LU | 11 
. 过 搞 |DNA 过 接 


东 | ti 


图 21.18 切除 修复 过 程 简 图 
( 引 自 王 镜 岩 等 ,2001 ) 


- 类 的 着 色 性 干 皮 病 (xeroderma pigmentosa,XP) ,这 是 
. 一 种 光敏 感 遗 传 性 疾病 ,由 常 染色 体 隐 性 基因 决定 , 基 
因 定 位 在 第 1 染色 体 长 臂 ,但 不 能 排除 在 第 13 和 第 19 21.19 ”皮肤 癌 患 者 背面 ” 示 浓 部 双肩 及 两 辟 皮 肤 癌 变 
染色 体 上 有 控制 DNA 修复 的 基因 。 隐 性 纯 合 的 个 体 ， ( 引 自 Criffiths 等 ,2000) 











. 直接 证 明 DNA 是 遗传 物质 的 实验 是 如 何 设计 的 ? 其 结果 又 是 怎样 分 析 的 ? 

.什么 是 Charga 信 法 则 ? 有 怎样 的 理论 意义 ? 

.DNA 分 子 的 5 一 3 和 3 人 一 5 的 极 性 是 怎样 决定 的 ? 

. 沃 森 - 克 里 克 提 出 的 DNA 双 螺 旋 结 构 模 型 在 生物 学 .遗传 学 发 展 历史 上 为 什么 是 一 块 具 特殊 意义 的 里 
程 碑 ? 

. 什么 是 DNA 的 半 保 留 复制 ? DNA 复制 的 半 不 连 续 性 的 实质 是 什么 ? 

. 什么 是 “一 个 基因 一 个 酶 "和 "一 个 基因 一 条 多 肽 链 ” 的 假说 ? 

. 转录 是 如 何 开 始 ,如 何 结束 的 ? 翻译 又 是 怎样 开始 ,怎样 终止 的 ? 

. 什么 是 转换 ? 什么 是 颠 换 ? 

. 简要 说 明 镰 形 细 胞 贫血 定 的 分 子 机 制 。 
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22.1 -基因 的 选择 性 表达 是 
细胞 特异 性 的 基础 

22.2 原核 生物 的 基因 表达 
调控 

22.3 真 核 生物 的 基因 表达 
调控 

22.4 发 育 是 在 基因 调控 下 
进行 的 





细胞 中 的 基因 并 不 是 同时 都 在 表达 ,而 是 有 些 基 








真 核 细胞 中 的 基因 表达 


因 被 启动 而 有 活 性 ,另外 


一 些 基因 保持 沉默 而 不 表达 ,或 是 在 茶 些 情况 下 基因 的 表达 活性 增加 了 ,有 的 
则 减弱 了 表达 的 活性 ,在 这 些 深层 次 的 生命 现象 中 存在 着 基因 表达 的 调控 机 
制 。 原 核 生 物 通过 基因 表达 的 调控 可 以 改变 它们 的 代谢 方式 以 适应 环境 的 变 


化 ,多 细胞 生物 通过 基因 表达 的 调控 而 实现 细胞 分 化 、 形 


乡 态 发 生 和 个 体 发 育 。 


调控 作用 可 以 发 生 在 基因 表达 的 转录 阶段 、 转 录 后 加 工 阶段 和 翻译 阶段 ,本 章 
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早 在 19 世纪 末 , 便 有 人 注意 到 酵母 菌 在 含 乳糖 的 
培养 基 上 生长 时 ,细胞 中 出 现 了 分 解 乳糖 的 酶 ,将 这 些 


酵母 菌 转移 到 不 含有 屯 糖 的 培养 基 上 ,不 久 后 ,细胞 中 这 
些 酶 就 不 存在 了 。 将 它们 再 放 回 到 原来 的 培养 基 上 ， 
分 解 乳 糖 的 酶 又 重新 出 现 了 。 人 们 猜想 :难道 在 不 含 
乳糖 的 培养 基 上 相应 的 基因 便 消失 了 ? 回 到 含有 乳糖 
. 的 培养 基 上 这 种 基因 又 出 现 了 ? 这 种 猜想 显然 是 错误 
的 。 唯 一 正确 的 解释 只 能 是 酵母 菌 在 乳糖 存在 时 , 编 
码 分 解 乳糖 的 酶 的 基因 才 行 使 它 的 功能 一 一 通过 


二 阶段 的 基本 原理 。 


DNA 的 转录 和 翻译 而 产生 其 蛋白 质 质 (或 本 ,或 转录 后 
直接 产生 其 RNA 产物 (如 IRNA tRNA 等 ) ,这 一 过 程 
称 为 基因 表达 ( gene expression) 。 基 因 表达 亦 即 遗传 ， 
信息 的 转录 和 翻译 的 过 程 。 对 这 一 过 程 的 调节 称 为 基 
因 调 控 (gene regulation ) 。 | 

多 细胞 生物 ,通过 基因 的 表达 调控 实现 细胞 的 分 
化 形态 发 生 和 个 体 发 育 。 具 有 相同 遗传 信息 的 细胞 
分 化 形成 不 同类 型 的 细胞 ， 使 它们 具有 纺 直 构 和 功能 的 
村 异 性 ,这 是 由 于 它们 表达 特定 的 基因 所 造成 。 因 而 ，、 
不 同类 型 的 细胞 所 合成 的 蛋白 质 在 性 质 和 数量 上 都 是 ， 
不 同 的 。 在 哺乳 动物 中 ,胰腺 细胞 不 形成 血红 蛋白 , 膜 : 
岛 素 不 是 在 肝 细 胞 内 合成 的 , 果 蚁 正在 发 育 的 眼睛 组 
胞 中 的 基因 编码 一 种 特殊 的 蛋白 质 而 形成 聚 光 的 晶 状 关 













林 。 无 论 是 真 核 细胞 还 是 原核 细胞 都 有 一 套 准确 地 调 
节 基 因 表达 和 蛋白质 合 成 的 机 制 ,使 得 细胞 在 需要 的 
讨 间 和 地 点 (空间 ) 产 生 相应 的 特异 性 的 蛋白 质 成 为 
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图 22.1 真 核 细 胞 中 基因 表达 的 “管道 ” 式 过 程 ( 引 自 次 贝 
尔 等 ,2006) 


22.2 原核 生物 的 基因 表达 调控 ”285 


可 能 。 这 种 机 制 使 得 生物 体 随时 随地 地 改变 自身 基因 
的 活性 以 适应 变幻 莫 测 的 周围 环境 。 

基因 表达 的 调节 控制 机 制 一 般 体现 如 下 规律 : 
某 一 个 体系 在 需要 时 被 打开 ,不 需要 时 被 关闭 。 这 
种 “ 开 - 关 ”(on-off) 的 活性 是 通过 调节 转录 来 实现 
的 , 亦 即 mRNA 的 合成 是 可 以 被 调节 的 。 但 实际 上 ， 
一 个 系统 处 在 “ off” 状态 时 ,也 可 能 有 本 底 水 平 的 基 
因 表达 , 即 表达 量 很 低 ,只 是 很 难 其 至 无 法 检测 出 来 
而 已 。 基 因 表 达 调 控 主要 发 生 在 转录 水 平 上 的 调控 
(transcriptional regulation ) 和 翻译 水 平 上 的 调控 
(translation regulation) 。 转 录 水 平 的 调控 是 基因 的 表 
达 调 控 的 关键 环节 ,因为 遗传 信息 的 表达 首先 涉及 
的 是 转录 过 程 ,尤其 是 原核 生物 ,其 转录 和 翻译 几乎 
是 同时 进行 的 ,所 以 转录 水 平 的 调节 显得 更 为 重要 。 
图 22.1 形象 地 说 明了 真 核 细 胞 中 基因 表达 调控 的 
“管道 " 式 过 程 。 

现在 让 我 们 来 看 看 大 肠 杆菌 完成 上 述 过 程 所 使 用 
的 一 种 特别 的 方式 。 





大 肠 杆 菌 的 乳糖 操纵 子 模型 


在 22. 1 中 我 们 已 知 酵母 在 有 乳糖 的 培养 基 中 就 
合成 专门 用 于 乳糖 代谢 的 酶 ,如 果 乳 糖 不 存在 时 , 这 种 
酶 就 不 会 产生 ,不 入 人 们 又 在 细菌 中 也 发 现 它们 对 化 
学 环境 具有 某 种 适应 性 ,只 有 在 某 些 特定 的 物质 或 诱 
导 物 (inducer) 存在 时 , 某 些 种 类 的 酶 才能 产生 ,保证 
其 生存 。 酵 母 和 细菌 的 这 一 类 酶 称 为 诱导 酶 (induc- 
ible enzyme) 。 另 一 类 是 与 化 学 环境 无 关 ,无 论 某 种 特 
定 物质 是 否 存在 ,它们 都 可 以 不 断 地 被 合成 的 酶 , 称 为 
组 成 酶 (constitutive enzyme ) 。 

法 国学 者 Francois Jacob (1920 一 ) 和 Jacques 
Monod(1910 一 1976 ) 在 对 大 肠 杆菌 乳糖 分 解 代谢 过 程 
中 酶 的 适应 性 合成 及 其 他 一 系列 研究 的 基础 上 ,于 
1960 一 1961 年 提出 了 乳糖 操纵 子 模型 (Lac operon 
model) ,开创 了 基因 表达 调控 机 制 研究 的 新 领域 。 

操纵 子 (operon) 是 由 在 功能 上 彼此 有 关 的 儿 个 结 
构 基 因 和 控制 区 所 组 成 ,后 者 包括 启动 子 和 操纵 基因 。 
操纵 子 只 在 原核 生物 中 存在 。 调 节 和 乳糖 消化 酶 产生 的 
操纵 子 称 为 乳糖 操纵 子 ( 图 22.2)。 该 模型 的 组 成 及 
其 工作 原理 简介 如 下 。 
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(a) 关 闭 、 





(b) 开启 


22.2 乳糖 操纵 子 模型 示意 图 ( 引 自 Campbell 等 ,1997) 


1, 结构 基因 


结构 基因 (structural gene) 是 一 类 编码 蛋白 质 ( 或 | 


酶 ) 或 RNA 的 基因 。 在 大 肠 杆菌 (E.coli) 乳糖 代谢 的 
基因 调节 系统 中 有 3 个 连锁 在 一 起 的 结构 基因 。 
lac Z 基因 :决定 8- 半 乳糖 苷 酶 (8-galactosidase ) 

的 形成 。lac 了 基因 :决定 8- 半 乳糖 苷 透 性 酶 (68-ga- 
lactoside permease ) 的 合成 。lac 4 基因 :编码 6- 半 乳糖 
苷 乙酰 基 转 移 酶 (8-galactoside acetylase) ,此 酶 的 功能 
尚 不 清楚 。 

这 3 个 基因 彼此 紧密 连锁 , 按 Z、Y、4 顺序 排列 。 
只 有 当 乳 糖 存在 时 ,它们 才 迅 速 转录 ,翻译 成 相应 的 
酶 。 所 以 这 些 酶 ,就 是 由 乳糖 诱导 产生 的 诱导 酶 ,其 活 
性 的 产生 和 活性 的 提高 不 是 已 有 的 酶 被 激活 所 致 ,而 
是 在 诱导 物 的 诱导 下 酶 的 重新 合成 ,并 随 着 合成 的 进 
行 , 酶 的 浓度 迅速 增加 的 结果 。 

2. 调节 基因 

调节 基因 (regulator gene,R) 是 参与 其 他 基因 表达 











调控 的 RNA 和 蛋白 质 的 编码 基因 。 调 节 基 因 编 码 
调节 物 通过 与 DNA 上 的 特定 位 点 结合 来 控制 转录 ,是 
调控 的 关键 。 调 节 基因 通常 处 在 受 调节 基因 的 上 游 
其 产物 是 阻 过 蛋白 (repressor protein ) 。 

3. 启动 子 

启动 子 (promoter,P) 是 一 段 短 的 核 苷 酸 序列 , 叫 
的 作用 是 标志 转录 起 始 的 位 点 。RNA 聚合 酶 在 这 一 
位 点 与 DNA 接触 ;并 开始 进行 转录 。 

4. 操纵 基因 

操纵 基因 (operator, 0) 不 编码 任何 蛋白 质 ,是 
DNA 上 一 小 段 序列 ( 仅 为 26bp) ,是 调节 基因 所 编 丰 
的 阻 过 蛋白 的 结合 部 位 。 操 纵 基因 决定 了 RNA 聚合 


DNA 分 子 移动 ,启动 RNA 的 转录 。 
乳糖 操纵 子 的 工作 原理 简 述 如 下 : 
如 果 在 大 肠 杆 菌 的 细胞 质 中 没有 乳糖 时 ， 操纵 子 

关闭 ,调节 基因 转录 而 产生 mRNA ,这 一 特定 的 mRN 





。 是 编 玛 阻 过 蛋白 的 。 阻 过 蛋白 是 一 种 变 光 蛋白。 乳糖 
了 不 存在 时 , 阻 过 蛋白 有 活性 : 它 的 构象 使 它 能 识别 操纵 
基因 (0) ,并 结合 到 操纵 基因 上 去 ,而 一 旦 阻 过 蛋白 占 
扩招 了 操 级 基因 ,RNA 聚合 酶 就 不 能 与 启动 子 结合 , 因 
& 而 不 能 到 达 结构 基因 ,结果 操纵 子 中 全 部 结构 基因 不 
区 化 转录 成 mRNA, 因 而 不 能 产生 3 种 特定 的 酶 (图 
区 ?2.2a) 。 

区 。 如 果 培 养 基 中 含有 乳糖 ,乳糖 与 调节 基因 合成 的 
车 田 过 蛋白 结合 ,使 后 者 改变 构象 ,失去 活性 ,不 能 再 与 
记 操纵 基因 结合 ,导致 操纵 基因 被 打开 (图 22. 2b)。 
RNA 来 合 酶 就 能 无 阻拦 地 结合 到 启动 子 上 ,因而 使 结 
构 基因 进行 转录 而 产生 mRNA。 转 录 产 生 的 mRNA 扒 
， 带 有 编码 3 个 乳糖 酶 所 需 的 全 部 遗传 密码 ,细胞 将 这 
上 些 信息 翻译 为 3 种 独立 的 多 肽 ,因为 mRNA 密码 中 带 
| 有 翻译 起 始 和 终止 的 信号 。 

|。 乳 术 不断 被 消化 吸收 ,脱离 了 乳糖 的 阻 过 蛋白 恢 
| 复 了 原来 的 构象 ,又 能 和 操纵 基因 结合 ,其 结果 又 阻止 
| 了 结构 基因 的 转录 ,因而 p- 半 和 乳糖 车 酶 等 3 种 酶 停止 
产生 。 

。 操纵 子 模型 说 明 , 酶 的 诱导 和 阻 过 是 在 调节 基因 
的 产物 一 一 阻 过 蛋白 的 作用 下 ,通过 操纵 基因 控制 结 
构 基因 的 转录 而 发 生 的 。 













.22.3.1 不 同 的 组 胞 有 特异 的 基因 表达 
| 方式 
， “组 成 人 体 眼睛 的 晶状体 细胞 产生 晶状体 蛋白 ,在 


| 庆 腺 网 胞 内 合成 胰岛 素 ,对 于 维持 基本 生命 活动 必需 
的 糖 酵 解 酶 在 3 种 高 度 分 化 的 细胞 中 均 有 表达 (图 
“22.3)。 
”和 由 上 图 可 见 , 除 了 糖 醉 解 酶 基因 在 3 种 细胞 中 均 
”有 活性 外 ,编码 胰岛 素 的 基因 只 在 胰腺 中 那些 能 够 分 
泌 激 素 的 细胞 中 表达 ;成 熟 的 晶状体 细胞 ,会 获得 分 化 
的 特异 性 ,在 晶状体 蛋白 基因 被 频繁 表达 从 而 使 得 晶 
状 体 蛋 白 积累 之 后 ,这 些 细胞 会 失去 它们 的 细胞 核 和 
几乎 全 部 的 基因 。 

值得 注意 的 是 ,血红 蛋白 基因 在 图 22.3 中 所 示 的 
3 种 细胞 中 都 没有 活性 ,因为 它们 只 在 将 要 形成 红 细 
网 的 细胞 中 才 进 行 表达 ! 在 神经 细胞 中 特异 性 表达 的 
基因 没有 在 图 中 显示 出 来 。 
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22.3 基因 表达 在 3 种 细胞 中 的 比较 


可 以 理解 , 真 核 细胞 的 特异 性 是 由 于 它们 表达 特 
定 的 基因 而 造成 的 。 多 细胞 生物 的 细胞 分 化 ,是 选择 
性 基因 表达 的 结果 ,就 像 细 菌 细胞 具有 在 不 同时 期 .不 


同 环境 条 件 下 会 产生 不 同 的 酶 的 能 力 一 样 。 


22.3.2 DNA 的 包装 影响 基因 的 表达 


真 核 细 胞 的 染色 体 上 带 有 数量 巨大 的 基因 ,每 一 
条 DNA 分 子 的 单 链 都 比 一 个 典型 的 细胞 核 的 5 jm 直 
径 要 长 数 千 倍 ,如 果 将 人 的 46 条 染色 体 彼此 相连 接 ， 
将 有 3 mm 长 ,所 有 这 些 DNA 都 能 装 人 一 个 细胞 核 中 ， 
这 是 因为 每 条 染色 体 都 存在 一 个 精密 的 、 多 层次 的 折 
县 和 压缩 机 制 (图 22.4) 。 

图 22.4 显示 了 DNA 几 个 主要 的 装配 水 平 的 简化 
模型 ,最 上 方 所 显示 的 是 DNA 的 双 螺旋 链 。 图 下 方 第 
一 个 装配 水 平 是 组 蛋白 与 DNA 的 复合 体 , 像 是 一 串 
“念珠 ” ,每 一 个 “念珠 "实质 上 是 由 缠绕 在 外 周 的 DNA 
和 8 个 组 蛋白 分 子 组 成 的 核 小 体 (nucleosome) , 它 是 
真 核 生物 染色 体 的 基本 结构 单位 。 核 小 体 可 能 通过 阻 
止 与 转录 相关 的 酶 接近 DNA 分 子 的 方式 起 到 了 调节 
基因 表达 的 作用 。 

DNA 的 下 一 个 装配 水 平 是 核 小 体 串 缠绕 成 为 一 
个 高 度 螺 旋 的 丝 状 结构 ,这 种 丝 状 物 进一步 缠绕 成 为 
直径 大 约 为 200 nm 的 超 螺旋 结构 ,再 折 琶 和 缠绕 使 
DNA 更 紧密 地 压缩 。 最 终 就 形成 在 图 的 最 下 方 所 显 
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示 的 染色 体 。 
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图 22.4 DNA 包装 在 真 核 生 物 的 染色 体 中 
( 改 绘 自 Campbell ,1997) 


。 染色 体 的 蜡染 色 质 区 (例如 着 丝 粒 区 ) 比 常 染色 
质 区 的 螺旋 化 程度 高 ,因而 结构 更 致密 。 基 因 的 转录 
是 以 染色 质 结构 的 一 系列 变化 为 前 提 的 ,对 昆虫 多 线 
染色 体 的 研究 表明 ,基因 的 活路 转录 是 在 常 染色 质 上 
进行 的 。 转 录 发 生 之 前 染色 质 常常 会 在 特定 的 区 域 被 
解 螺 旋 而 变 得 “ 琉 松 ”。 这 种 变化 在 黑 腹 果 蝇 的 多 线 染 
色 体 的 带 纹 区 最 为 典型 。 在 果 蝇 幼虫 发 育 的 特定 时 期 ， 
某 些 带 纹 区 基因 活跃 转录 时 , 带 纹 的 染色 体 纤 维 解 浓 


缩 , 核 蛋白 纤 丝 向 外 伸展 成 环 (loop ) ,使 得 局 部 变 得 很 


膨大 而 形成 有 特色 的 染色 体 “ 胀 泡 ”( puff) 。 研 究 证 明 ， 
胀 泡 出 现 的 位 置 就 是 基因 正在 进行 RNA 转录 活跃 的 区 





域 。 因 此 ,它们 成 为 基因 开启 与 关闭 的 信号 (图 22.5)。 






















22.5 果 蝇 多 线 染色 体 的 puff( 引 自 Campbeil,1997) 


22.3.3 异 染 色 质 化 与 基因 的 表达 失 活 


由 20.6.1 已 知性 染色 体 决定 哺乳 类 (包括 人 类 ) 
等 高 等 真 核 生物 的 性 别 ,其 肉 性 个 体 的 性 染色 体 组 成 
为 XX, 雄性 个 体 为 XY。 研 究 发 现 , 肉 性 哺乳 动物 在 其 < 
胚胎 发 育 早期 , 体 细胞 核 中 的 两 条 X 染色 体 中 会 有 一。 
条 随机 失 活 。 而 且 ,这 种 失 活 会 随 着 以 后 的 细胞 分 入 
而 传 给 子 代 细胞 。 失 活 了 的 X 染色 体 上 的 部 分 基因 
不 表达 (20 世纪 90 年 代 的 研究 证 明 , 失 活 的 X 染色 
上 有 逃避 失 活 的 基因 存在 ,换言之 ,X 染色 体 上 的 基 
是 部 分 失 活 的 ) 。 

莎 理 猫 (图 22. 6) 黄色 毛皮 (图 中 以 灰色 表示 ) 
黑色 毛皮 随机 嵌 合 的 表 型 是 X 染色 体 随机 失 活 的 
证 之 一 。 黄 色 (yellow) 基 因 了 是 黑色 y 基因 的 显 性 
位 基因 ,由 X 染色 体 所 携带 。 杂 合体 (X7X7 ) 瞧 猫 在 
胚胎 发 育 早期 ,X 染色 体 随 机 失 活 所 引起 的 特殊 的 
型 效应 是 :车 某 体 细胞 中 的 X? 染色 体 失 活 , 则 X" 有 
性 ,在 其 有 丝 分 裂 的 子 代 细 胞 中 维持 X* 失 活 状态 ， 
带 有 X’ 染色 体 的 毛皮 细胞 中 , 隐 性 y 基因 表达 , 形 
黑色 毛皮 斑 块 ;车 某 体 细胞 中 的 X’ 失 活 , 则 另 一 条 
源 染色 体 X* 有 活性 , 则 显 性 了 基因 表达 ,在 带 有 
染色 体 的 毛皮 细胞 中 , 表 型 为 黄色 。XYX 个 体 中 的 
条 X 染色 体 之 一 发 生 随机 失 活 ( 来 自 父 方 的 失 活 或 
自 母 方 的 失 活 是 随机 的 ) ,因而 出 现 黄色 与 黑色 两 和 
毛色 斑 块 的 随机 嵌 合 ,该 表 型 酷似 一 种 海洋 生物 
更 "而 得 名 。 
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图 22.6 下 测 猫 及 X 染色 体 失 活 ( 下 给 自 Camphell,1997 ) 


22.3.4 ”蛋白 质 组 装 启 动 真 核 细胞 的 转录 


调控 基因 表达 最 重要 的 阶段 在 转录 。 真 核 细胞 转 


录 的 调控 和 原核 细胞 一 样 , 也 是 用 调节 看 白质 和 DNA 


的 结合 来 启动 或 者 关闭 基因 转录 的 ,但 比 原核 细胞 要 
复杂 。 图 22.7 所 示 为 一 个 真 核 细 胞 基因 启动 的 模式 。 
在 DNA 链 上 有 3 个 调控 序列 ,其 中 启动 子 紧 挨 着 基 
因 ,2 个 增强 子 (enhancer) 离 基因 较 远 。 开 启 转 录 的 调 
节 蛋 白 称 为 转录 因子 (transcription factor) , 它 包括 激活 
因子 (activator) 和 其 他 调节 和 蛋白。 此 外 ,和 转录 有 关 的 
蛋白 质 还 有 RNA 聚合 酶 。 

按照 这 个 模式 ,转录 的 调控 开始 于 激活 因子 和 增 
强 子 的 结合 。 随 着 DNA 链 的 弯曲 ,已 经 结合 在 DNA 
上 的 激活 因子 和 其 他 调节 蛋白 相互 作用 ,一 同 结合 
启动 子 上 ,形成 一 个 复合 体 。 这 种 蛋白 质 的 大 组 装 有 
利于 RNA 聚合 酶 正确 地 连接 在 启动 子 上 。 连 接 后 , 转 
录 过 程 启动 。 

在 图 22.7 中 没有 画 出 被 称 为 沉默 子 (silencer) 的 
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22.3， 真 核 生物 的 基因 表达 调控 











图 22.7 真 核 基因 启动 的 模型 ”许多 组 装 在 一 起 的 蛋白 质 以 
及 DNA 中 几 个 控制 序列 与 真 核 基因 的 转录 启动 有 关 


DNA 序列 和 阻 遏 物 蛋 白 。 阻 遏 物 接合 到 沉默 子 上 ,起 
到 抑制 转录 的 作用 。 


22.3.5 真 核 细 胞 的 RNA 转 录 后 的 加 工 


1. 断裂 基因 

在 真 核 细胞 的 基因 中 ,编码 氨基 酸 的 DNA 序列 ， 
常常 被 一 些 非 编码 区 所 隔 开 。 现 已 证 实 ,大 多 数 的 植 
物 和 动物 的 基因 中 存在 较 长 的 非 编码 区 , 称 作 内 含 子 
(intron) ,而 编码 区 一 一 基因 中 能 够 被 翻译 成 为 蛋白 质 
的 部 分 称 为 外 显 子 (exon) 。 遗 传 学 将 这 类 基因 称 为 断 
裂 基 因 或 割裂 基因 (interrupted gene 或 split gene) 。 断 
裂 基 因 实 质 上 就 是 由 一 系列 交替 存在 的 外 显 子 和 内 仿 
子 构成 。 通 过 mRNA 与 DNA 的 分 子 杂交 ( 见 23. 1)， 
并 在 电镜 下 观察 ,如 果 基 因 中 有 内 含 子 ,由 于 其 mRNA 
中 没有 相应 的 序列 ,在 所 形成 的 RNA-DNA 杂交 双 链 
的 某 些 部 位 则 会 出 现 不 能 配对 的 单 链 环 ,这 些 环 状 结 
构 就 是 内 含 子 所 在 位 置 ,通过 环 出 部 分 的 大 小 可 判断 
内 含 子 在 基因 中 的 大 小 (图 22.8)。 

2. RNA 剪接 

实质 上 , 真 核 生物 编码 蛋白 质 的 基因 ,经 过 转录 产生 
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图 22.8 断裂 基因 鸡 的 卵 清 蛋白 基因 ,A ~G 为 内 含 子 ,1 ~7 为 外 显 子 


的 初始 转录 物 (primary transcript) 需 要 经 过 复杂 的 加 工 后 
才 产 生成 熟 的 mRNA ,然后 ,mRNA 进入 细胞 质 ,经 过 翻译 
成 特定 的 蛋白 质 。 这 些 初 始 转 录 物 包括 基因 的 全 部 DNA 
序列 (外 显 子 和 内 含 子 ) ,是 mRNA 的 前 体 (pre-mRNA)， 
因为 它们 的 长 度 和 性 质 的 差异 ,在 细胞 核 内 不 均匀 ,所 以 
又 称 为 不 均一 核 RNA ( heterogeneous _ nuclear RNA, 
hnRNA) 。mRNA 前 体 的 加 工 包 括 5' 加 帽 \3' 加 尾 、 剪 接 和 
编辑 等 过 程 。 在 这 些 加 工 过 程 中 ,都 将 受到 调控 的 作用 。 
例如 通过 不 同 的 剪接 ,可 由 一 个 基因 转录 物产 生 不 同 的 
成 熟 mRNA, 从 而 翻译 出 不 同 的 蛋白 质 。 

RNA 剪接 (RNA splicing ) 如 图 22.9 所 示 ,内 含 子 
和 外 显 子 都 将 在 从 DNA 到 RNA 的 转录 过 程 中 被 识 
别 ,然而 ,在 RNA 离开 细胞 核 之 前 ,将 hnRNA 中 的 内 
含 子 切除 ,产生 一 个 由 外 显 子 彼此 相连 接 的 ,具有 连续 
编码 区 的 成 熟 的 mRNA 分 子 ,这 是 基因 表达 调控 的 一 
个 重要 环节 。 在 真 核 细胞 中 ,tRNA 和 rRNA 分 子 也 要 
经 历 这 样 的 剪接 过 程 。 


外 显 子 内 含 子 外 显 子 内 含 子 外 显 子 








| 全 了 被 


- mRNA 








图 22.9 RNA 前 接 


在 多 种 情况 下 ,细胞 可 以 通过 不 同 的 剪接 方式 ,从 
同一 个 RNA 转录 物产 生 不 同 的 mRNA 分 子 。 

此 外 , 真 核 细 胞 的 mRNA 前 体 在 离开 细胞 核 之 前 ， 
还 经 历 了 剪接 以 外 的 其 他 加 工 变化 : 即 在 其 3 端 加 上 一 
人 ~200 个 多 聚 腺 苷 酸 序列 , 即 polyA“ 尾 ”; 在 5' 端 加 

一 个 7- 甲 基 鸟 井 三 磷酸 (m Gppp) 的 “ 帽 "结构 。“ 幅 
2 和 “ 尾 ” 结 构 可 以 保护 新 合成 的 RNA 链 免 受 细胞 中 . 
酶 的 攻击 ,并 参与 与 蛋白 质 合成 的 调控 ， 为 核糖 体 识别 
mRNA 提供 信和 号。 但“ 帽子”" 和 “ 尾 ” 不 被 翻译 。 

图 22.10 显示 同一 初始 转录 物 一 一 mRNA 前 体 ， 





mRNAC_ TATBTCIDT — 
$7’ 3" i 
翻译 | 


CO 


降 钙 素 


ES wa 


| 
~ 人 


CGRP 与 降 钙 
素 基因 有 关 的 蛋白 ) 


22. 10 RNA 前 体 的 剪接 不 同 而 产生 不 同 的 蛋白 质 





poe | 


经 加 “ 帽 "加 “polyA ”后 ,由 于 剪接 部 分 的 不 同 而 生成 


。 不 同 的 成 熟 mRNA ,在 不 同 器 官 中 副 译 成 不 同 看 白质 


的 过 程 。 
内 此 ,可 以 理解 ,RNA 剪接 是 基因 表达 调节 的 重 


;要 环节 ,通过 不 同方 式 的 剪接 , 控制 生物 体 的 生长 发 


。 和 控制 的 重要 方式 之 一 


育 。 无 疑 ,这 是 真 核 生 物 遗 传 信息 精确 而 特殊 的 调节 


a 





”22.4.1 果 蝇 是 研究 发 育 的 理想 的 模式 


生物 


通过 前 面 的 学 习 ,我 们 已 经 具备 了 基因 及 其 表达 
调控 的 基本 知识 。 在 此 ,需要 将 它们 运用 于 生物 学 中 
一 个 重要 的 问题 一 一 一 个 单 细胞 受精 卵 是 怎样 发 育成 
为 一 个 复杂 的 多 细胞 生物 体 的 。 

果 蜗 是 研究 发 育 最 为 理想 的 模式 生物 。 人 们 最 
早 在 果 蝇 中 发 现 基 因 在 多 种 器 官 异 位 表达 (ectopic 
expression ) 的 突变 体 ( 见 22.4.3) ,为 发 育 的 遗传 分 
析 提 供 了 十 分 有 利 的 手段 。 现 在 . 果 蝇 的 一 些 调控 
发 育 的 基因 已 经 找到 ,对 其 在 胚胎 发 育 过 程 中 的 作 
用 有 了 比较 深入 的 了 解 ,很 多 基因 已 经 被 克隆 。 尤 
其 对 果 蝇 发 育 的 图 式 形 成 (pattern formation) 有 了 比 
较 充 分 的 研究 。 令 人 感 兴趣 的 还 有 ,发 现 了 一 些 控 
制 果 蝇 发 育 的 基因 也 存在 于 其 他 许多 生物 中 ,包括 
人 类 在 内 。 因 此 ,简略 介绍 有 关 果 蝇 发 育 调控 机 制 





”的 知识 ,有 助 于 我 们 认识 生物 的 个 体 发 育 是 怎样 在 


基因 的 调控 下 进行 的 , 果 蝇 是 如 此 ,其 他 生物 也 是 
如 此 。 | 
果 蜗 与 其 他 节肢 动物 一 样 ,拥有 一 系列 体 节 , 它 
们 构成 了 身体 的 头 、 胸 、 腹 3 个 主要 部 分 。 头 部 体 节 
有 复眼 、 单 眼 和 触角 。 胸 部 有 3 个 体 节 , 第 一 胸 节 只 
长 出 腿 ( 足 ) ,第 二 胸 节 长 出 腿 和 起 ,第 三 胸 节 上 长 有 
腿 和 平衡 棒 。 腹 部 由 8 个 体 节 构 成 ,最 后 还 有 一 个 
生殖 节 。 和 其 他 两 侧 对 称 的 生物 一 样 , 果 蝇 也 有 前 、 
后 轴 和 背 . 腹 轴 之 分 。 在 受精 前 , 果 蝇 卵细胞 中 的 细 
胞 质量 已 存 在 这 两 个 体 轴 轴 向 的 决定 因子 。 受 精 
后 ,由 基因 决定 的 位 置信 息 ( positional information ) 越 
来 越 精细 ,最 终 确立 了 特定 数目 的 体 节 ,开启 了 每 个 
体 节 中 特征 结构 的 形成 。 从 孵 到 受精 卵 到 胚胎 再 经 
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过 幼虫 发 育 为 成 虫 , 果 蝇 的 个 体 发 育 是 包含 许多 步 
又 的 复杂 过 程 。 


22.4.2 基因 在 果 蝇 胚胎 前 后 轴 发 育 中 
的 作用 


在 果 蝇 的 早期 胚胎 发 育 中 ,基因 表达 的 级 联 反应 
和 细胞 闻 的 信号 传递 是 决定 受精 卵 的 哪 一 端 发 育成 头 
部 (前 端 ) , 哪 一 端 发 育成 为 尾部 (后 端 ) 的 重要 因素 。 
在 母体 果 蝇 的 卵 集中 ,未 受精 的 卵 位 于 卵泡 之 中 ,卵泡 
被 一 层 滤 泡 细胞 (follicle cell) 所 包 被 ,在 卵 的 一 侧 有 车 
干 滋养 细胞 (nurse cel) 。 正 如 图 22. 11 所 示 ,在 果 蝇 
胚胎 前 后 轴 发 育 中 ,首先 在 卵细胞 与 滤 泡 细胞 之 问 发 
生 相 互 的 信号 传递 。 由 卵细胞 中 第 一 个 被 活化 的 基 
因 所 编码 的 蛋白 质 作 为 信号 分 子 离开 卵细胞 到 达 临 近 
的 滤 泡 细胞 。@ 滤 泡 细胞 被 刺激 后 ,将 开启 编码 其 他 
蛋白 质 的 基因 ,产生 的 蛋白 质 作 为 信号 分 子 传 回 卵 细 
胞 。@ 卵细胞 从 自身 的 细胞 骨架 中 形成 定向 排列 的 
微 管 。 汶 养 细胞 分 泌 mRNA 到 卵 的 细胞 质 中 。 一 种 
mRNA 分 子 定位 在 微 管 的 一 端 ,预示 着 此 处 将 发 育成 
果 蝇 的 头 部 (前 端 ) , 称 为 “ 头 "mRNA。 另 一 种 mRNA 
分 子 , 定 位 在 微 管 的 另 一 端 ,标志 着 果 蝇 尾部 的 发 育 ， 
称 为 “ 尾 "mRNA。 有 了 这 两 种 mRNA 的 定位 ,受精 卵 
的 前 后 两 端 就 有 了 两 个 极点 ,确定 了 前 后 轴 的 生成 。 
前 后 体 轴 的 确定 ,使 得 背 腹 轴 的 确立 成 为 可 能 。 卵 绸 
胞 受精 并 经 过 多 次 有 丝 分 裂 , 产 生 果 蝇 的 胚胎 。@@ 果 
蝇 胚 胎 中 的 “ 涉 ”mRNA 翻译 产生 的 调节 蛋白 (BICOID 
蛋白 ) 在 胚胎 的 头 部 聚集 ,其 密度 逐渐 向 尾 端 降低 。 
这 些 蛋 白 的 梯度 分 布 成 为 胚胎 发 育 的 重要 的 位 置信 
息 , 它 依次 引发 了 胚胎 核 基因 表达 的 蛋白 呈 与 之 相 
对 应 的 梯度 分 布 。@ 这 些 蛋 白 启 动 了 分 节 基 因 
( segmentation gene) 的 表达 ,确定 了 @@ 胚 胎 体 节 的 数 
目 和 基本 图 式 。 已 经 细 分 了 体 节 的 胚胎 经 过 幼虫 阶 
段 发 育 为 成 虫 @@, 它 的 体 节 与 胚胎 @ 中 的 体 节 是 一 
一 对 应 的 。 

研究 发 现 ,“ 头 ”mRNA 是 由 滋养 细胞 中 的 bicoid 
基因 产生 ,通过 胞 质 桥 进入 卵细胞 中 的 。 值 得 特别 
一 提 的 是 “bicoid” 这 个 词 的 含义 是 “两 个 尾巴 ”的 意 
思 。 如 果 bicoid 基因 突变 ,上 肉 性 纯 合 突变 体 胚 胎 的 表 
型 表现 为 尾 一 腊 一 尾 结 构 ,胚胎 缺少 头 部 和 胸部 (图 
22.12)。 这 一 奇异 的 表 型 证 实 了 bicoid 基因 产物 在 
确立 位 置信 息 , 从 而 在 胚胎 极 几 的 形成 中 起 了 重要 
的 作用 。 
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图 22.11 





果 蝇 前 后 轴 早 期 发 育 的 关键 阶段 ( 引 自 campbell 1997) 





22.12 ”雌性 纯 合 bicoid 基因 突变 体 的 畸形 胚胎 在 该 
突变 体 ,由 于 没有 母 源 bicoid 基因 的 表达 ,胚胎 缺少 头 部 和 胸部 , 表 
现 为 尾 一 腹 一 尾 的 结构 ( 引 自 Purres 1995 ) 


22.4.3 同 源 异 形 基因 是 发 育 的 主要 控 
制 基因 和 


果 晶 胚胎 的 体 节 划 分 确定 之 后 ,在 果 蝇 的 变态 期 ， 
每 一 体 节 的 器 官 及 特征 结构 是 怎样 由 基因 决定 的 ? 换 
言 之 ,成 虫 的 触角 、 腿 和 翅膀 及 平衡 棒 是 如 何 被 确定 在 
特定 的 体 节 上 的 ? 

一 百 多 年 前 ,人 们 就 在 果 蝇 中 看 到 了 器 官 异 位 表达 
的 怪异 现象 ,触角 足 突 变 就 是 一 种 器 官 的 异 位 表达 。 正 
常 果 蝇 头 部 正面 两 眼 的 内 侧 有 一 对 触角 ,而 在 突变 体 的 
头 部 ,原先 长 触角 的 部 位 却 长 出 了 两 条 腿 。 超 双 胸 突变 旺 
体 也 是 这 类 突变 体 ,第 3 体 节 上 的 平衡 棒 为 起 所 代替 。… 
1894 年 ,遗传 学 家 将 这 些 突变 统称 为 同 源 异 形 突变 (ho- 
meotic mutation) 。 到 了 20 世纪 七 八 十 年 代 , 人 们 对 同 源 
异形 突变 体 进行 遗传 分 析 时 发 现 , 突 变 后 使 器 官 异 位 表 
达 的 基因 正 是 确定 每 个 体 节 的 器 官 结构 的 基因 ,并 称 之 
为 同 源 蜡 形 基因 (homeotic gene) 。 在 体 节 的 划分 完成 
以 后 (图 22.11@) ,分 节 基 因 的 产物 启动 了 每 一 个 体 
节 有 关 的 同 源 异 形 基因 的 表达 。 发 育 过 程 中 基因 表达 
的 级 联 反应 进入 了 关键 的 一 步 :确定 每 一 个 体 节 的 特 
有 的 器 官 结构 (图 22. 11@)。 研 究 发 现 ,在 果 蝇 第 3 
染色 体 上 有 两 个 区 段 包含 了 大 部 分 的 同 源 异 形 基因 。 
第 一 区 段 包 含 5 个 同 源 异 形 基因 , 称 为 触角 足 复 合体 

























群 基因 指令 前 部 
胸 节 和 头 部 体 节 的 特征 发 育 。 另 一 区 段 是 双 胸 复合 体 
(bithorax complex ,Bx-C) 包 含 了 3 个 同 源 异 形 基 因 , 它 们 
控制 着 果 晶 后 部 哆 节 和 腹 节 的 发 育 。 正 是 由 于 触角 足 复 
合体 Antp-C 基因 发 生 突变 ,导致 在 头 节 上 该 长 触角 的 部 
(ultrabithorax ,Ubx) 基因 突变 ,第 3 胸 节 上 的 平衡 棒 为 起 
代替 (图 22.14)。 同 源 异 形 基 因 在 染色 体 上 的 排列 顺序 
和 体 节 特征 结构 的 空间 表达 的 顺序 是 相对 应 的 。 


(antennapedia complex ,Antp-C) ,这 一 


正常 果 晶 的 头 突变 体 的 头 
22.13 正常 果 蝇 和 触角 足 果 蝇 头 部 





正常 的 果 蝇 突变 型 果 蝇 


图 22.14 正常 果 蝇 和 双 翅 果 蝇 
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成 年 的 小 鼠 


成 年 的 果 蝇 
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人 
程 。 每 一 个 基因 表达 的 产物 都 作为 转录 因子 启动 下 一 
个 基因 的 表达 。 这 种 基因 表达 的 级 联 反应 ,一 步 一 步 
越 来 越 精确 地 ,使 果 蝇 的 机 体 发 育 的 身体 规划 (general 
body plan) 显现 出 来 。 

近年 来 ,人 们 发 现 果 蝇 的 每 一 种 同 源 异 形 基因 都 
有 一 个 共同 的 含 180 个 核 苷 酸 的 序列 , 称 为 同 源 蜡 形 
框 (homeobox) ,编码 一 个 含有 60 个 氨基 酸 的 多 肽 片 
段 。 在 其 他 许多 生物 的 同 源 异 形 基因 组 中 也 发 现 了 与 
上 述 一 致 或 十 分 相似 的 同 源 晃 形 框 ,在 酵母 .植物 . 昆 
虫 .线虫 .软体 动物 、 鱼 类 , 峙 、 鸟 类 .哺乳 类 和 人 类 中 都 
有 这 种 发 现 。 图 22. 15 所 示 的 是 两 种 很 不 相同 的 动物 
果 蝇 和 小 鼠 的 同 源 异形 基因 的 相似 性 。 图 中 染色 体 上 
的 每 一 个 方 框 代 表 一 个 同 源 异 形 基 因 。 在 果 蝇 中 ,这 些 
基因 存在 于 第 3 染色 体 上 。 在 小 鼠 和 其 他 哺乳 动物 中 ， 
这 套 基 因 存 在 于 4 条 不 同 的 染色 体 上 。 在 这 些 染 色 体 
上 的 灰 度 不 同 的 小 方块 代表 在 果 蝇 和 小 鼠 中 的 非常 相 
似 的 同 源 异形 基因 。 注 意 ,两 个 物种 中 的 同 源 蜡 形 基因 
在 染色 体 上 的 排列 顺序 也 是 相同 的 。 它 们 的 顺序 都 和 
两 种 动物 披 此 类 似 的 身体 区 域 的 顺序 相对 应 。 

迄今 已 研究 过 的 各 种 真 核 生物 的 同 源 蜡 形 基因 都 
有 相似 的 同 源 异 形 框 。 这 种 相似 性 暗示 ,这 些 同 源 蜡 
形 基因 的 原始 版 本 在 生命 史 的 早期 就 已 经 出 现 , 而且 
ee 

一 切 说 明了 生物 学 中 的 一 个 核心 理念 :在 多 样 性 中 





图 22.15 两 种 不 同 动物 中 的 同 源 异 形 基因 图 中 
最 上 方 是 果 蝇 和 小 鼠 的 染色 体 中 携带 同 源 异 有 形 基因 的 部 
分 。 其 中 各 种 不 同 灰 度 的 小 方块 代表 果 蝇 和 小 鼠 的 非常 近 
似 的 同 源 异形 基因 (DNA 序列 特别 相近 ) 。 以 下 的 同样 花 
纹 表示 这 些 动物 体内 由 这 些 基 因 所 控制 的 部 分 ( 引 自 
Campbelt2004 ) 
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. 在 大 肠 杆 菌 乳糖 操纵 子 中 ,下 列 基因 的 功能 是 什么 ? 


a. 调节 基因 b. 操纵 基因 c. 启动 基因 d. 结构 基因 Ze， 结构 基因 了 


操纵 子 是 由 几 部 分 组 成 的 ? 

. 乳糖 操纵 子 的 工作 原理 是 怎样 的 ? 

. DNA 双 链 分 子 是 怎样 被 包装 在 真 核 细胞 的 染色 体 中 的 ? 

. 果 蝇 多 线 染色 体 上 puff 的 形成 说 明了 什么 重要 的 事件 ? 

. X 染 色 体 失 活 现象 发 生 在 哺乳 类 动物 (包括 人 类 ) 的 什么 性 别 的 什么 细胞 中 , 失 活 的 机 制 是 什么 ? 
. RNA 前 体 的 修饰 加 工 体现 在 几 个 主要 方面 ? 怎样 理解 这 些 过 程 与 基因 表达 调控 的 关系 ? 

. 简 述 果 蝇 胚胎 发 育 过 程 中 决定 前 、 后 轴 发 育 的 基因 的 功能 。 

. 什么 是 同 源 异 形 基因 ? 有 何 特征 ? 
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TO 





基因 工程 基本 程序 示意 图 
( 引 自 戴 灼 华 等 ,2008) 
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DNA 重组 或 基因 重组 是 生物 体 的 细胞 内 经 常 发 生 的 生命 活动 过 程 , 它 在 
生物 体 的 遗传 变异 和 进化 过 程 中 具有 重要 意义 。 广 义 的 基因 重组 可 分 为 3 个 
水 平 :整体 水 平 , 如 生物 的 有 性 杂交 ;其 次 是 细胞 水 平 , 如 细胞 融合 等 ;其 三 是 分 
子 水 平 , 如 一 个 生物 体 的 基因 插入 另 一 生物 体 的 DNA 中 。 早 在 1972 年 , Berg 
和 他 的 同事 将 噬菌体 基因 和 大 肠 杆 菌 乳 糖 操纵 子 插入 猴 病 毒 SV40 DNA 中 ， 
首次 构建 出 同时 含有 SV40 和 从 噬菌体 的 DNA 的 重组 体 (recombinant) 。 狭 义 
的 或 人 们 目前 所 普遍 接受 的 基因 重组 概念 主要 指 后 者 。 

” 随 着 生命 科学 ,尤其 是 生物 化 学 和 和 遗传 学 的 发 展 , 在 20 世纪 70 年 代 诞 生 
| 了 重组 DNA(recombinant DNA) 技术。 由 于 该 技术 包括 用 分 离 纯化 或 人 工 合成 
的 DNA( 目 的 基因 ) 在 体外 与 载体 DNA 连接 成 重组 体 ,并 将 重组 体 转化 宿主 细 
胞 (细菌 或 其 他 细胞 ) ,进而 筛选 出 能 表达 重组 DNA 的 活性 宿主 细胞 ,再 使 之 繁 
殖 和 扩 增 ,直至 表达 出 目的 基因 所 编码 的 多 肽 等 一 系列 操作 过 程 ,该 过 程 类 
似 一 个 连续 、 复 杂 的 工程 , 故 将 DNA 重组 技术 称 为 遗传 (或 基因 ) 工程 ( genetic 





8 23 重组 DNA 技术 简介 








基因 工程 的 常用 实验 方法 除了 密度 梯度 超速 离心 
和 核酸 电泳 技术 之 外 ,无疑 还 应 包括 一 系列 现代 分 子 生 
物 学 的 新 技术 和 新 方法 ,基因 工程 的 核心 技术 是 DNA 
分 子 的 切割 与 连接 。 而 与 核酸 的 分 子 杂 交 的 相关 操作 
以 及 雍 合 酶 链 ( 式 ) 反 应 等 实验 操作 则 是 DNA 重组 技术 
的 基础 。 本 书简 要 说 明 其 基本 原理 与 方法 如 下 。 


1. DNA 的 变性 与 复 性 

凡是 破坏 DNA 双 链 的 氢 键 和 下 水 作用 的 因素 ,如 
加 热 (超过 70% )、 极 端的 pH、 有 机 溶剂 等 ,都 能 导致 
DNA 配对 的 碱 基 间 和 氢 键 断裂 ,使 双 螺 旋 的 两 条 链 完 全 
分 开 成 单 链 , 这 种 双 链 分 开 的 过 程 称 变性 ( denatur- 
ation ) 或 称 熔 解 (melting ) 。 变 性 DNA 在 适当 条 件 下 
(如 果 降 低温 度 ) ,两 条 彼此 分 开 的 链 又 可 重新 缔 合 成 
为 双 螺 旋 结构 的 过 程 称 为 复 性 (renaturation)。 事 实 
上 ,不 同 来 源 的 任何 两 个 互补 核酸 序列 也 能 通过 退火 
相互 缔 合 形成 双 链 分 子 , 这 个 双 链 分 子 称 为 杂交 分 子 


(hybrid) ,杂交 分 子 的 形成 过 程 称 为 杂交 ( hybridiza- 


tion) 。 杂 交 分 子 既 可 以 在 两 条 DNA 分 子 之 间 (DNA/ 
DNA) ,两 条 RNA 分 子 之 间 ( RNA/RNA) ,也 可 在 一 条 
DNA 和 一 条 RNA 分 子 之 间 (DNA/RNA) 形 成 。 

2. 分 子 探 针 寻 找 特定 基因 

以 分 子 杂交 为 基础 的 技术 均 用 探 针 (probe) 来 检 
测 具有 互补 序列 的 核酸 序列 。 探 针 既 可 以 是 克隆 的 或 
PCR 扩 增 的 DNA 分 子 , 也 可 以 是 人 工 合成 的 寡 聚 核 昔 
酸 或 经 体外 转录 的 RNA 分 子 。 探 针 必须 是 纯 一 的 ,不 


engineering) ,又 可 称 为 基因 克隆 (gene cloning) 或 分 子 克隆 ( molecular cloning ) 。 
克隆 (clone) 是 指 无 性 繁殖 系 , 即 由 一 个 细胞 经 过 无 性 繁殖 后 所 形成 的 子 代 群 
体 。 在 基因 工程 中 ,克隆 即 是 指 含有 单一 DNA 重组 体 的 无 性 系 或 指 将 DNA 重 
组 体 引入 宿主 细胞 中 建立 无 性 系 的 过 程 。 所 以 ,将 DNA 的 限制 酶 切片 段 (或 一 
个 基因 ) 插入 克隆 载体 ,导入 宿主 细胞 ,经 过 无 性 繁殖 ,获得 相同 的 DNA 扩 增 分 
子 的 过 程 即 为 DNA 克隆 (或 基因 克隆 ) 。 : 

基因 工程 技术 的 重要 步骤 之 一 是 构建 DNA 重组 体 ,之 二 是 DNA 重组 体 的 
扩 增 和 表达 。 上 图 简要 显示 了 基因 工程 的 基本 程序 。 

基因 工程 的 目的 是 按 人 们 的 意图 生产 基因 产物 , 制 取 菜 些 DNA 片段 和 
DNA 探 针 ( DNA probe) 用 于 基因 诊断 和 基因 治疗 ;通过 揪 入 、 蔡 换 等 方法 改造 、* 
基因 ,探讨 基因 的 结构 和 功能 。 基 因 工 程 的 落 描 发 展 标志 着 人 类 已 经 进入 设计 
和 创造 新 基因 、 新 蛋白 质 和 生物 新 性 状 的 时 代 。 - 









含有 其 他 不 同 的 核酸 。 探 针 必须 为 单 链 分 子 , 双 链 的 






探 针 与 目的 基 
因 的 碱 基 配 对 


图 23.1 用 RNA 探 针 探 查 基因 ( 改 绘 自 Camphell,1997) 

图 23.1 显示 了 一 个 RNA 探 针 分 子 是 怎样 工作 
的 。 当 探 针 与 从 细菌 或 噬菌体 克隆 中 提取 的 DNA 样 
本 单 链 DNA 结合 的 时 候 , 具 有 放射 性 的 RNA 会 与 正 
确 的 目的 基因 4 中 的 互补 序列 TAGGCT 通过 碱 基 瑟 
对 原则 形成 双 链 。 一 旦 带 有 目的 基因 的 克隆 被 识别 ， 
基因 4 就 可 以 被 分 离 出 来 。 

3. Southern 印迹 与 Northern 印迹 

前 者 可 以 检测 特定 的 DNA 序列 ,用 于 分 析 基因 的 
结构 。Northern 印迹 是 用 来 确定 不 同类 型 细胞 中 局 一 





六 


ee 


人 


类 基因 是 活 也 表达 的 。 从 细胞 中 分 离 的 RNA ,包括 所 


污 有 的 活性 基因 转录 的 mRNA。Northern 印迹 可 为 细胞 
中 基因 的 选择 性 表达 、 表 达 量 及 mRNA 的 大 小 提供 有 
价值 的 信息 ， 

4. 原 位 杂交 

原 位 杂交 (in situ hybridization) 可 以 检测 完整 细胞 
中 的 核酸 序列 ,确定 具有 不 同类 型 细胞 的 组 织 中 特定 


,mRNA 在 单个 细胞 中 表达 的 情况 。 首 先 获得 某 种 组 织 


。 的 显 微 切 片 ,然后 将 探 针 加 入 载 玻 片 上 的 细胞 中 , 探 针 
， 分 子 进 入 细胞 质 ,并 与 靶 mRNA 形成 杂交 分 子 。 将 组 
， 织 切片 置 于 显微镜 下 进行 观察 。 杂 交 分 子 可 通过 探 针 
的 标记 物 和 细胞 内 的 染色 区 进行 检测 。 


ee 


由 原 位 杂交 发 展 而 来 的 荧光 原 位 杂交 ( fluorescent 


;加 sihu hybridization, FISH) 方 法 , 则 是 用 荧光 染料 标记 
; 探 针 直接 与 细胞 中 染色 体 ( 预先 变性 的 ) 进行 杂交 来 


。 确定 基因 在 染色 体 上 的 特定 位 置 。 该 技术 在 基因 定位 
”与 作 图 中 有 特殊 的 应 用 价值 。 


5、 聚 合 酶 链 ( 式 ) 反应 

聚合 酶 链 反应 ( polymerase chain reaction ,PCR) 

这 是 一 种 在 体外 模拟 发 生 于 细胞 内 的 DNA 快速 扩 
增 特 定 基因 或 DNA 序列 的 复制 过 程 的 技术 。 运 用 PCR 
方法 在 小 试管 (Eppendorf 管 ) 中 建立 反应 体系 ,只 需 数 
小 时 ,在 特制 的 PCR 仪 上 就 可 将 极 微量 的 目的 基因 (或 


某 一 特定 的 DNA 片段 ) 扩 增 数 十 万 万 至 数 亿 倍 份 拷贝 。 


双 链 DNA 模板 分 子 在 高 温 ( 临 近 沸 点 ) 下 变性 ， 
双 链 被 解 开 成 为 两 条 单 链 DNA 分 子 ; DNA 聚合 酶 
(Taq DNA 聚合 酶 ) 以 单 链 DNA 为 模板 ,并 利用 反应 
体系 中 的 4 种 脱氧 核 昔 三 磷酸 (dATP, dTTP,dGTP 和 
dCTP ,统称 为 4NTPs ) 合 成 新 的 DNA 互补 链 。 在 此 过 


程 中 ,DNA 聚合 酶 还 需要 有 一 小 段 双 链 DNA 作为 引 


物 来 启动 ( “引导 ”) 新 链 的 合成 。 

一 般 情况 下 ,PCR 由 以 下 3 个 基本 反应 组 成 : 

(1) 高 温 变性 ” 待 扩 增 的 DNA 样品 及 其 反应 体系 
在 人 5 和 高 温 吉 热 1 min, 使 双 链 DNA 变 成 单 链 模 板 DNA。 

(2) 低温 退火 (annealing) 降低 反应 温度 ( 约 
55% )1min ,使 引物 与 2 条 单 链 DNA 模板 发 生 退 火 作 
用 ,并 结合 在 靶 DNA 区 段 两 端的 互补 序列 的 位 置 上 。 

(3) 适 温 延 伸 (extension) 将 反应 体系 的 温度 上 
逢 到 72% 保温 数 分 钟 。 在 DNA 聚合 酶 作用 下 ,dNTPs 
分 子 便 从 引物 的 3' 端 加 入 并 沿 着 模板 DNA 分 子 按 
5 一 3 方向 延伸 ,合成 新 的 DNA 互补 链 ( 图 23.2)。 

如 此 反复 加 温 冷却 ,只 要 有 聚合 酶 和 足够 的 4 种 


23.1 “基因 工程 的 相关 技术 “297* 
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图 23.2 PCR 反应 示意 图 ( 改 绘 自 吴 乃 虎 .1998) 


脱氧 核 苷 三 磷酸 ,PCR 反应 的 全 过 程 就 可 以 不 断 重复 ， 
经 20 ~30 个 循环 之 后 ,就 可 以 大 量 产生 特定 的 DNA 
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分 子 , 其 扩 增 的 拷贝 数 ,理论 上 的 最 高 值 应 是 2”。 





基因 的 分 离 与 重组 .DNA 分 子 的 体外 切割 与 连接 
是 重组 DNA 技术 的 重要 环节 , 它 涉及 一 系列 相互 关联 
的 酶 促 反应 。 多 种 核酸 酶 在 基因 克隆 中 都 有 广泛 的 用 
途 ,而 内 切 核酸 酶 .DNA 连接 酶 的 发 现 与 应 用 为 基因 
工程 技术 的 建立 与 发 展 产生 了 决定 性 作用 。 本 小 节 将 
简要 说 明 工 具 酶 的 性 质 与 作用 原理 。 


23.2.1 限制 性 内 切 核酸 酶 

限制 性 内 切 核 酸 酶 (restriction endonuclease) 是 一 
类 在 特定 的 DNA 位 点 (site) 切 断 DNA 的 酶 。 又 称 限 
制 酶 或 限制 性 内 切 酶 。 限 制 酶 能 水 解 DNA 分 子 骨 架 


的 辜 酸 二 栈 健 ,将 一 个 完整 的 DNA 分 子 切割 成 若干 上 


眉 , 如 同一 把 基因 操作 的 “手术 刀 ”。 

限制 性 内 切 核 酸 酶 现 已 发 现 和 鉴定 出 了 200 多 
种 ,可 分 为 1 型 .I 型 和 II 型 ,在 体外 重组 DNA 的 研 
究 中 ,用 途 最 广 的 是 芽 型 酶 ,通常 所 指 的 限制 酶 即 这 
类 酶 。 

型 限制 酶 在 DNA 双 链 分 子 上 有 特异 性 的 识别 
序列 , 酶 切 位 点 就 在 其 识别 序列 内 ,识别 序列 最 常见 
的 是 由 4 个 或 6 个 核 背 酸 对 所 组 成 ,8 个 或 更 多 个 核 
苷 酸 对 的 识别 序列 较 罕 见 。 识 别 序列 又 称 靶 序列 。 
限制 酶 有 两 种 方式 切割 DNA: 一 种 方式 是 两 条 链 上 
的 断裂 位 置 是 交错 的 ,但 又 是 围绕 一 个 轴线 对 称 排 
列 的 ,其 结果 产生 两 个 互补 的 单 链 末 端 ,这 种 单 链 末 
端 由 于 可 以 互补 成 双 链 结构 ,所 以 称 为 和 邯 性 末端 
(sticky end ) 。 

例如 Pst 的 识别 序列 是 

5'—CTGCAG—3’ 
3' 一 CACGTC 一 了 


其 酶 切 位 点 在 识别 序列 内 部 的 3 端的 C 处 , 即 


3 一 CTIC | CAG—3’ 


3' 一 CAC | GCTC 一 了 
对 称 轴 


Pst I 酶 切 产 生 的 是 3" 端 互补 的 单 链 末端 ( 黏 性 末 
端 ,3 ' 端 突出 ) : 


5 一 CTGCA--3， 5'C—3 
3'— C5 3'ACGTC—5! 
另 一 种 切割 方式 是 平 端 切 割 , 即 在 识别 序列 内 同 
一 位 置 上 的 核 苷 酸 处 进行 切割 ,产生 的 DNA 片段 不 带 
黏 性 来 端 而 是 没有 单 链 突出 的 平 齐 末端 (blunt end ) ， 
例如 ,Sca 工 限制 酶 的 识别 序列 是 
5 一 AGTACT- 3， 
3'—TCATGA—5’ 
其 酶 切 位 点 在 TA 之 间 : 


5'—AGT , ACT—3’ 5'—AGT ACT—3’ 
3'—TCA ' TCA—5’ a 


| 


平 齐 末端 


23.2.2 DNA 连 接 酶 


DNA 连接 酶 (DNA ligase) 是 一 种 能 够 催化 DNA 
中 相 邻 的 3- 羟基 (3'- OH) 和 5'- 磷 酸 基 (5'-P) 末 庙 
之 间 形 成 磷酸 二 酯 键 并 把 两 段 DNA 拼接 起 来 的 核酸 
酶 。 

DNA 连接 酶 能 够 封闭 DNA 双 螺旋 骨架 上 的 切口 
(nike) 而 不 能 封闭 缺口 ( gap) ,也 就 是 说 当 3'-OH 和 
5'-P 彼此 相 邻 , 而 它们 又 是 各 自 位 于 互补 链 上 互补 碱 
基 配 对 的 两 个 脱氧 核 甘 酸 的 末端 时 ,DNA 连接 酶 才 可 
弥合 这 个 切口 。 当 双 链 DNA 中 某 一 条 链 由 于 缺失 一 
个 或 几 个 核 苷 酸 造成 单 链 断 裂 , 出 现 缺 口 时 , DNA 连 
接 酯 无 法 连接 这 样 的 单 链 片段 (图 23.3)。 


失去 磷酸 二 酯 键 的 切口 


AN 


ee 


、 连接 酶 无 法 
连接 酶 封闭 切口 封闭 缺口 
THITITITTT So 


(a) (b) 


图 23.3 DNA 连接 酶 的 活性 ”(a) 具有 3'’-0H 和 5'-P 基因 
的 一 个 切口 被 DNA 连接 酶 封闭 。(b) 缺失 一 个 或 数 个 核 苷 酸 的 缺 
口 ,DNA 连接 酶 不 能 将 它 封 闲 ( 引 自 吴 乃 虎 ,1998) 








上 将 不 同 来 源 的 DNA 片段 (由 限制 酶 酶 切 产生 的 ) 
“组 成 新 的 杂种 DNA 分 子 ,必须 将 它们 彼此 连接 并 封闭 
起 来 ， 目前 已 有 3 种 方法 用 来 在 体外 连接 DNA 片段 ， 
其 一 是 用 DNA 连接 酶 连接 具有 互补 黏 性 末端 的 DNA 
和 片段 (图 23.4) ;其 二 是 用 T4 DNA 连接 酶 直接 将 具有 
地 齐 未 端的 DNA 片段 连接 ,或 是 用 末端 脱氧 核 苷 酸 转 
“ 移 栈 给 具有 平 齐 末 端的 DNA 片段 上 加 上 poly (dA) - 
“poly(dT) 尾 之 后 ,再 用 DNA 连接 酶 将 其 连接 起 来 ;其 
- 三 是 先 在 DNA 片段 末端 加 上 化 学 合成 的 衔接 物 或 接 
, 头 ,使 之 形成 猎 性 未 端 之 后 ,再 用 DNA 连接 酶 连接 。3 
“种 方法 的 共同 特点 是 利用 DNA 连接 酶 所 具有 的 连接 
“和 封闭 单 链 DNA 的 功能 。 


限制 酶 识别 的 序列 








限制 酶 切割 DNA | 
形成 的 DNA 片段 


重组 体 DNA 


图 23.4 DNA 限制 酶 与 连接 酶 的 作用 ( 引 自 Campbell,1997 ) 


23.2.3 反 转 录 酶 
反 转 录 酶 (reverse transcriptase ) 是 从 反 转 录 病 毒 


23.3 ”基因 克隆 的 质粒 载体 “299: 
中 制备 得 到 的 ,该 酶 能 以 DNA 或 RNA 为 模板 ,以 具有 
3'-0OH 的 DNA 或 RNA 为 引物 ,从 5 一 3 聚合 生成 
DNA 链 。 此 外 ,这 种 酶 还 具有 核酸 酶 H( RNAase H) 活 
性 , 专 一 地 从 5' 一 3' 或 3' 一 5' 以 外 切 方 式 水 解 DNA/ 
RNA 杂交 分 子 中 的 RNA 链 。 

反 转 录 酶 可 用 于 合成 同位 素 标记 核酸 作 杂 交 用 的 
探 针 , 而 最 主要 的 用 途 是 从 mRNA 反 转 录 合成 互补 
DNA(eDNA) 。 

此 外 ,在 基因 工程 的 操作 中 ,除了 限制 酶 .DNA 连 
接 酶 \. 反 转录 酶 之 外 还 需要 许多 其 他 工具 酶 ,如 DNA 
聚合 酶 .外 切 及 内 切 核 酸 酶 等 ,如 果 需 要 学 习 , 请 参阅 
有 关 专 著 。 





载体 (vector) 是 一 种 可 将 外 源 DNA 片段 送 入 宿主 
细胞 进行 扩 增 或 表达 的 运载 工具 ,这 种 工具 也 是 一 个 


DNA 分 子 。 前 者 是 克隆 载体 ,克隆 了 外 源 DNA 后 , 转 
入 宿主 细胞 中 进行 增殖 ,使 克隆 的 DNA 片段 大 量 扩 
增 。 后 者 称 为 表达 载体 ,这 种 载体 是 将 外 源 基因 或 
DNA 片段 在 宿主 细胞 中 表达 产生 蛋白 质 。 常 用 的 殉 
隆 载 体 可 分 为 3 类 , 即 质粒 ,噬菌体 及 病毒 。 本 章 重 点 
讲述 质粒 载体 。 

质粒 (plasmid ) 是 一 些 在 细菌 中 独立 存在 于 其 染 


色 体 之 外 的 ,能 够 自主 复制 的 小 型 双 链 环 状 DNA 分 


子 , 只 有 酵母 中 的 杀伤 质粒 (killer plasmid) 是 RNA 分 
子 。 

作为 高 质量 的 克隆 载体 的 质粒 必须 具有 如 下 特 
性 : 

(1) 具有 复制 起 点 ”这 是 质粒 在 宿主 细胞 内 有 自 
主 复制 能 力 的 基本 条 件 。 在 一 般 情况 下 ,一 个 质粒 只 
有 一 个 复制 起 点 。 

(2) 携带 易于 筛选 的 选择 标记 例如 , 带 有 两 种 
抗生素 抗 性 基因 ( 氨 茶 青霉素 抗 性 基因 和 四 环 素 抗 性 
基因 ) ,以 便 为 宿主 细胞 提供 易于 检测 的 表 型 作为 选择 
记号 。 

(3) 具有 多 种 限制 酶 的 单一 识别 位 点 ,以 供 外 源 
基因 的 插入 。 

(4) 具有 较 小 的 相对 分 子 质量 和 较 高 的 拷贝 数 。 

(5) 有 安全 性 ”作为 克隆 载体 应 当 只 存在 有 限 范 
围 的 宿主 ;在 体内 不 进行 重组 ;不 会 发 生 转移 ;不 产生 
有 害 性 状 ;不 会 离开 宿主 而 自由 扩散 。 因 而 是 相对 安 
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例如 :质粒 载体 pBR322 是 研究 得 最 多 ,使 用 最 早 
且 应 用 最 广泛 的 大 肠 杆菌 质粒 载体 之 一 。 

质粒 pBR322 的 大 小 为 4 361 bp, 相 对 分 子 质量 较 
小 是 它 的 第 一 个 优点 。 优 点 之 二 是 它 带 有 一 个 复制 起 
(origin of replication ,ori) ,保证 了 该 质粒 只 在 大 肠 杆菌 
的 细胞 中 行使 复制 的 功能 。 具 有 两 种 抗生素 抗 性 基 
因 , 可 作为 易于 检测 的 选择 标记 是 它 的 第 三 个 优点 。 
pBR322 质粒 载体 的 第 四 个 优点 是 具有 和 较 高 的 拷贝 数 ， 
经 过 氯 霉 素 扩 增 之 后 ,每 个 细胞 中 可 累积 1 000 ~3 000 
份 拷贝 ,该 特性 为 重组 体 DNA 的 制备 提供 了 极 大 的 方 
便 。 

除 pBR322 质粒 载体 外 ,常用 的 克隆 载体 还 有 
pUC 系列 质粒 载体 和 哈 菌 体 及 病毒 。 在 大 肠 杆菌 中 进 
行 分 子 克隆 时 ,常用 的 载体 除了 质粒 外 还 有 A 哈 菌 体 
及 M13 等 种 类 繁多 的 载体 。 





23.4.1 获得 目的 基因 


基因 工程 的 第 一 步 是 取得 目的 基因 。 目 的 基因 可 
以 从 以 下 见 个 途径 获得 : 

1. 限制 性 内 切 酶 酶 切 产生 待 克隆 的 DNA 片段 

从 不 同 生物 体 中 分 离 到 的 DNA 片段 一 般 都 很 
长 ,不适 于 直接 克隆 。 大 量 的 、 专 一 性 各 异 的 限制 酶 
为 DNA 片段 的 切割 提供 了 很 大 的 选择 性 。 对 载体 
DNA 也 同样 作 限 制 酶 酶 切 的 处 理 后 ,两 者 方 可 直接 
用 于 连接 反应 。 限 制 酶 对 DNA 的 切割 方式 有 两 种 ， 
一 种 是 完全 酶 切 ,一 种 为 部 分 酶 切 。 限 制 酶 的 完全 
酶 切 ( 降解 ) 是 用 识别 序列 为 6 个 核 童 酸 的 限制 酶 使 
DNA 完全 降解 ,所 产生 的 酶 切片 段 重 复 性 好 ,能 得 到 
特征 性 的 酶 切 图 谱 。 如 果 碱 基 排 列 顺序 是 随机 的 ， 
而 且 每 种 碱 基 出 现 的 频率 相同 , 则 在 理论 上 讲 , 每 
4'(4 096) 个 核 苷 酸 就 有 一 个 切 点 ,将 产生 大 量 的 
DNA 片段 。 所 得 到 的 片段 往往 可 包括 完整 的 基因 ， 
则 可 选择 特定 的 所 需要 的 基因 供 克 隆 使 用 ,这 种 用 
限制 性 内 切 核酸 酶 对 生物 体 基因 组 DNA 酶 切 ,不 经 
过 凝 胶 电 泳 分 离 就 直接 用 来 同 载体 分 子 作 连 接 反 应 
的 克隆 方法 称 为 鸟 枪法 (shot-gun method) 。 限 制 酶 
的 部 分 酶 切 是 用 识别 4 核 音 酸 序列 的 限制 酶 使 DNA 
降解 , 则 平均 每 4“(256) 个 核 华 酸 有 一 个 切 点 ,产生 


的 片段 太 小 ,以 致 往往 使 一 个 基因 分 成 几 个 片段。 
然而 ,如 果 对 基因 组 DNA 作 部 分 酶 切 则 可 以 得 到 随 
机 切断 的 各 种 大 小 的 DNA 片段 ,将 提供 尽 可 能 多 的 
完整 的 基因 片段 。 构 建 基因 文库 常常 采用 此 法 降解 
DNA。 

大 量 的 、 代 表 某 生物 体 整个 基因 组 的 DNA 片段 
(包括 目的 基因 在 内 的 ) 插 入 到 载体 DNA( 如 pBR322) 
中 ,转化 大 肠 杆菌 后 收集 在 一 起 作 永久 保存 的 遗传 物 
质 库 , 称 作 基 因 文 库 ( gene library ) 。 利 用 基因 文库 就 
可 进一步 往 选 和 上 鉴定 目的 基因 。 

. 2. 人 工 合成 DNA ; 

DNA 化 学 合成 技术 的 发 展 特别 是 DNA 合成 仪 的 
研制 成 功 ,使 得 合成 一 个 为 多 肽 编码 的 基因 成 为 可 能 。 
迄今 已 人 工 合成 了 一 系列 编码 多 肽 和 蛋白 质 的 基因 并 
得 到 表达 ,如 和 人 胰岛 素 A 链 和 B 链 的 基因 .干扰 素 基 
因 等 。 化 学 合成 法 一 次 不 能 合成 太 长 的 片段 ,15 ~ 
30 bp 的 片段 效果 最 好 ,对 于 较 大 的 基因 则 可 采用 分 段 ， 
装配 法 ,使 已 合成 的 小 片段 相互 黏 接 而 连 成 完整 的 基 
因 。 但 是 ,人 工 合成 目的 基因 的 先决 条 件 是 基因 的 核 
苷 酸 序列 是 已 知 的 。 。 

3. 反 转 录 酶 酶 促 合成 法 

该 途径 是 一 种 克隆 繁殖 已 知 组 成 和 功能 的 DNA … 
片段 。 因 为 许多 真 核 生物 的 基因 是 断裂 的 ,用 上 述 方 ， 
法 处 理 DNA 时 ,很 难得 到 一 个 有 功能 的 DNA 片段 的 “ 
克隆 。 如 果 目 的 基因 比较 大 ,人 工 合成 有 困难 ,从 组 织 
中 分 离 提取 也 不 容易 , 则 可 利用 反 转 录 法 获得 目的 基 
因 。 亦 即 为 了 克隆 编码 某 特异 多 肽 的 DNA 序列 ,可 用 
该 多 肽 的 mRNA 为 模板 ,在 反 转录 酶 的 作用 下 , 反 转 . 
录 成 该 多 肽 mRNA 的 互补 DNA (complementary DNA，: 
cDNA) ;再 以 cDNA 为 模板 ,在 反 转 录 酶 或 DNA 聚合 
酶 I( 或 其 Klenow 片段 ) 作 用 下 ,最 终 合 成 编码 该 多 有 
的 DNA。 | 

通过 上 述 途 径 , 可 以 构建 包含 所 有 基因 编码 序列 
的 cDNA 文库 , 供 进一步 研究 应 用 。 

4. 聚合 酶 链 { 式 ) 反 应 扩 增 特定 的 基因 片段 。 

PCR 扩 增 DNA 的 专 一 性 片段 取决 于 两 个 寡 核 背 : 
酸 引物 ,它们 务必 位 于 待 扩 增 片段 两 端 ,分 别 与 两 条 互 。 
补 链 杂 交 。 由 于 引物 是 定向 的 ,所 以 由 高 温 DNA 聚合 : 
酶 能 催化 合成 两 个 引物 之 间 的 区 域 。 经 PCR 体外 拉 - 汉 
增 的 片段 可 再 经 克隆 作 进一步 分 析 , 也 可 直接 纯化 作 : 
为 各 种 探 针 。 











“23.4.2 ”DNA 分 子 的 体外 重组 





”已 制备 的 目的 基因 (或 外 源 DNA) ,如 果 没 有 合适 
“的 载体 的 协助 ,很 难 进入 受 体 (宿主 ) 细胞 ,即使 能 进 
人 ,往往 也 不 能 进行 复制 和 表达 。 重 组 DNA 分 子 (或 
六 水 重组 子 ) 就 是 将 外 源 DNA( 目的 基因 ) 插入 载体 ,使 
< 两 种 DNA 分 子 连接 起 来 。 这 便 是 基因 工程 的 第 二 个 
“重要 步骤 。 

”体外 重组 连接 的 常用 方法 有 

; (1) 条 性 末端 连接 法 ”选择 同一 种 (或 2 种 ) 限 
“ 制 栈 消 化 载体 和 外 源 DNA 分 子 ,可 产生 相同 的 黏 性 末 
“ 端 ,这 些 杀 性 末端 能 退火 互补 ,然后 用 DNA 连接 酶 将 
， 断 总 封口 , 即 可 获得 重组 DNA 分 子 。， 

， (2) 平 齐 末 端 连 接 法 ”用 化 学 合成 法 . 道 转录 酶 
: 酶 促 合成 法 获得 的 DNA 片段 或 cDNA 片段 ,以 及 某 
: 些 限制 酶 酶 切 产生 的 DNA 片段 , 均 为 平 齐 末端 。 国 
: 然 平 齐 末 端 可 用 T4 DNA 连接 酶 连接 ,但 所 需 底 物 的 
少 度 高 ,连接 效率 低 。 因 此 通常 要 将 平 齐 末端 改造 
成 苛 性 末端 后 再 行 连接 。 改 造 的 方法 是 加 入 工 接头 
或 加 尾 。 


23.4.3 重组 DNA 分 子 引 入 宿主 细胞 和 
第 选 鉴 定 

首先 将 重组 DNA 分 子 引入 宿主 细胞 ,然后 对 含有 
重组 DNA 的 阳性 细菌 克隆 进行 鉴定 和 筛选 。 这 便 是 
基因 工程 的 第 三 个 重要 步骤 。 

1. 重组 DNA 引入 宿主 细胞 

常用 的 原核 生物 宿主 细胞 主要 是 E. coli 细胞 , 另 
外 还 有 枯草 芽孢 杆菌 以 及 真 核 生 物 的 酿酒 酵母 。 由 
于 它们 具有 生长 迅速 、 极 易 培养 .能 在 廉价 培养 基 生 
长 ,以 及 其 遗传 学 和 分 子 生物 学 背景 十 分 清楚 等 突 
出 优点 而 成 为 当前 基因 工程 被 广泛 应 用 的 重要 克隆 
载体 宿主 。 图 23.5 显示 了 自 目 的 基因 的 制备 ,克隆 
载体 的 选择 .DNA 重组 .重组 DNA 引入 宿主 细胞 的 
全 过 程 。 

2. 重组 体 克隆 的 筛选 与 鉴定 

运用 插入 灭 活 法 (insertion inactivation ) 筛选 并 鉴 
定 重 组 体 。pBR322 质粒 有 四 环 素 抗 性 基因 (Ter 》 和 
氨 革 青霉素 抗 性 基因 (4mp') 。 只 要 将 转化 的 细胞 培 
养 在 含有 四 环 素 或 氨 茶 青霉素 的 生长 培养 基 中 , 便 可 
很 容易 地 检测 出 获得 了 此 质粒 的 转化 子 细胞 , 详 见 图 
23.6。 







”23.4 重组 DNA 的 基本 步骤 “30f 
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携带 了 人 类 基因 4 的 许 
多 拷贝 的 细菌 克隆 


图 23.5 在 细菌 质粒 中 克隆 基因 ( 引 自 Cempbell 等 ,1997) 





:3634 23 重组 DNA 技术 简介 









SN iy 
人力 
区 


Amp”. Tef’ 
无 菌落 阳性 菌落 


本 人 
SS Re 


Tet 琼脂 平板 Amp 琼脂 平板 


(d) . 有 


5 


Amp” .Tet 








图 23.6 应 用 插入 失 活 分 离 转 化 子 (a) 外 源 DNA 插入 
PBR322 质粒 Ter 基因 的 编码 序列 内 ,使 该 基因 失 活 。(b) 体 
外 重组 反应 混合 物 转化 给 大 跌 杆 菌 Amp” Ter 菌株 ,并 涂 布 在 
Amp 琼脂 平板 上 , 凡 获得 了 pBR322 质粒 和 重组 质粒 (4mpr 
Te ) 的 宿主 细胞 都 可 长 成 菌落 。(c) 将 Amp 琼脂 上 的 菌落 原 
位 影印 在 Tet 琼脂 平板 上 生长 ,对 比 这 两 个 平板 的 菌落 生长 情 
况 , 凡 在 Amp 平板 上 能 够 生长 而 在 Tet 平板 上 不 能 生长 的 菌落 
属于 带 有 重组 体质 粒 的 转化 子 克隆 。(d) 挑 出 这 种 阳性 克隆 ， 
扩 增 分 离 带 有 外 源 DNA 插入 片段 的 重组 质粒 ( 仿 自 吴 乃 虎 ， 
1998) 





i : 
自 20 世纪 70 年 代 初 期 重组 DNA 技术 问世 以 来 ，- 
基因 工程 无 论 在 基础 研究 领域 ,还 是 在 生产 实际 应 用 
方面 ,都 已 取得 了 令 人 瞩目 的 成 就 , 它 不 仅 使 整个 生命 : 
科学 的 研究 发 生 了 前 所 未 有 的 深刻 变化 ,而 且 也 为 工 、- 
农业 生产 和 医学 研究 带 来 了 不 可 估量 的 影响 。 

1. 生产 新 型 疫苗 ,胰岛 素 和 人 的 生长 激素 3 

基因 工程 技术 的 应 用 将 代 了 费用 昂贵 且 常 有 危险 ， 
性 的 传统 工艺 ,生产 更 有 效 而 安全 的 ,可 防治 人 、 畜 大 > 
患 的 传染 性 疾病 的 新 型 疫苗 ,其 中 ,用 酵母 菌 生 产 的 信 ， 
乙 型 肝炎 病毒 (hepatitis B virus, HBV ) 疫苗 就 是 第 
个 真 核 细胞 基因 工程 的 商业 化 产品 。 

HBV 的 被 膜 中 所 含 的 主要 病毒 抗原 称 为 乙肝 
面 抗原 (HBsAg) ,其 相对 分 子 质量 为 2. 54x107 ,是 由 
基因 编码 。20 世纪 80 年 代 初 P. Valenzuela 等 将 *: 
因 的 一 个 835 bp 片段 克隆 到 一 种 表达 载体 上 ,结果 
酵母 中 合成 了 HBsAg 颗粒 。 经 纯化 后 ,注射 到 黑 猩 独 
体内 ,可 使 其 对 有 活性 的 乙肝 病毒 的 感染 产生 完全 的 
抗 性 。 我 国 采用 哺乳 动物 表达 系统 和 重组 疫苗 表达 
统 也 进行 了 乙肝 疫苗 的 研制 ,其 免疫 效果 已 超过 血 
疫苗 的 效果 。 

胰岛 素 (insulin ) 是 在 胰 脏 的 胰岛 中 产生 的 一 种 / 
分 子 蛋白 质 , 它 能 提高 组 织 摄取 葡萄 糖 的 能 力 , 具 有 
低 血 糖 的 作用 ,可 用 于 治疗 人 的 糖尿 病 。 

1977 年 Gilbert 等 人 将 鼠 的 胰岛 素 基 因 转移 到 刀 
coli 中 表达 成 功 。1978 年 Ttakuna 等 人 用 人 工 合成 
胰岛 素 基因 与 pBR322 质粒 载体 构成 重组 体 , 转 染 7 
肠 杆 菌 ,成 功 地 生产 出 人 的 胰岛 素 。 目 前 ,用 2 000 
细菌 培养 液 ,就 能 提取 100 g 胰岛 素 , 相 当 于 从 1t 
胰 脏 中 提取 的 产量 ,而 前 者 比 后 者 便宜 50% ,这 项 
术 的 应 用 为 全 世界 数 千 万 糖尿 病 患者 带 来 了 福音 。》 

1979 年 美国 加 州 大 学 和 南 旧金山 基因 技术 公司 
用 基因 工程 技术 生产 了 人 生长 激素 。 用 化 学 方法 先 合 
成 生长 激素 基因 的 5" 端 69 个 碱 基 , 其 余部 分 用 酶 促 人 
成 ,然后 将 两 个 片段 连接 起 来 ,通过 载体 引信 大 肠 村 
中 并 表达 。 基 因 工 程 生产 的 人 生长 激素 已 于 20 世 
80 年 代 投 放 市 场 ,从 而 使 得 225 kg 细菌 的 发 酵 液 相 . 
于 从 6 万 个 人 体 的 脑 下 垂体 中 提取 的 生长 激素 的 / 
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此 外 ,1980 年 获得 了 人 白细胞 干扰 素 基 因 克 隆 和 
上 表达 产物 。1981 年 抗 口蹄疫 的 基因 工程 抗原 研制 成 
， 功 。 目 前 ,利用 基因 工程 生产 的 人 类 蛋白质 药 物 已 达 
”10 多 种 。 
。 ”2. 动物 基因 工程 与 畜 禽 品种 改良 
”动物 基因 工程 的 应 用 一 方面 是 从 育种 角度 出 发 用 
， 于 改造 冀 、 禽 的 品质 ; 另 一 方面 是 作为 动物 的 生物 “ 反 
， 应 器 ", 用 于 生产 人 们 所 需要 的 活性 物质 如 动物 生长 激 
， 素 ,抗体 等 。 例 如 我 国 的 朱 作 言 院士 1985 年 在 国际 上 
， 第 一 次 将 小 鼠 金 属 硫 蛋白 基因 (M7) 的 启动 子 和 人 的 
， 生长 激素 基因 (CR ) 的 融合 基因 用 显 微 注射 技术 注 人 
金色 受精 卵 中 ,获得 转基因 和 鱼 。 进 一 步 将 人 生长 激素 
， 基因 引入 鲫鱼 , 红 鲁 等 鱼 类 中 ,得 到 相应 的 转基因 鱼 。 
， 经 放 对 免疫 检测 ,人 生长 激素 基因 不 仅 在 转基因 鱼 体 
”内 正常 表达 ,生长 速度 明显 加 快 ,而 且 生长 激素 基因 能 
够 稳定 地 传 给 后 代 。 此 后 ,人 们 分 别 将 MTAAC 玉 融合 
”基因 MT/6CH(bGH 为 牛 的 生长 激素 ) 融 合 基因 注 人 
” 猪 受精 卵 的 雄 原 核 内 ,再 将 这 些 受 精 卵 移植 人 假 孕 母 
猪 ,获得 转基因 猪 ,育成 了 生长 发 育 快 \ 肉 质 好 的 瘦 肉 
型 新 猪 种 。 
利用 转基因 动物 将 它 作为 专门 生产 一 些 特殊 药物 
的 生物 “反应 器 " 。 近 年 来 ,在 绵羊 等 大 型 哺乳 动物 的 
乳 注 中 产生 药 用 蛋白 质 的 研究 已 取得 显著 进展 。20 
世纪 90 年 代 初 , G，Wright 等 人 成 功 地 培育 出 一 种 能 
在 其 乳腺 中 分 泌 a-1- 抗 胰 蛋 白 酶 (a-1-antitrypsin， 
ATT) 的 转基因 绵羊 。 应 用 转基因 羊 ( 或 后) 的 乳 汗 制 
备 这 种 药 用 蛋白 ,能 够 十 分 经 济 地 提供 治疗 慢性 肺 气 
肿 的 药物 。 











表 23-1 显示 了 利用 生物 体 当 作 反 应 器 生产 人 类 


蛋白 质 药物 的 部 分 产品 。 

3. 在 遗传 病 的 基因 诊断 和 基因 治疗 中 的 作用 . 

所 谓 基因 治疗 ( gene therapy) ,是 指向 受 体 细胞 中 
引入 具有 正常 功能 的 基因 ,用 以 纠正 或 补偿 基因 的 缺 
陷 , 或 是 利用 引入 基因 以 杀 死 体内 的 病原 体 或 恶性 细 
胞 。 将 基因 导入 体 细胞 称 为 体 细胞 基因 治疗 。1990 
年 美国 开始 了 首 例 临 床 基因 治疗 ,患者 由 于 腺 苷 脱 氢 
酶 (ADA) 缺 乏 , 使 了 淋巴 细胞 因 代谢 产物 的 累积 而 死 
亡 , 从 而 造成 严重 的 联合 性 免疫 缺陷 症 (SCID ) 。 研 究 
者 将 克隆 的 腺 苷 脱 氨 酶 基因 (aqda) 导 人 患者 淋巴 细 
胞 ,经 过 体外 培养 ,淋巴 细胞 可 以 产生 腺 苷 脱 氨 酶 , 然 
后 再 将 这 种 淋巴 细胞 转 人 患者 的 体内 ,使 患者 症状 明 
显 缓解 ,取得 了 令 人 鼓舞 的 治疗 效果 。 其 后 ,在 圳 性 纤 


23.5 基因 工程 的 应 用 及 其 成 果 简 介 “303- 
表 23~1 利用 基因 工程 研制 的 人 类 蛋白 质 若干 药物 





蛋白 名 称 反应 器 用 途 
尿 激酶 大 肠 杆菌 溶 栓剂 
( urokinase) 
a-1- 抗 胰 蛋 白 酶 哺乳 动物 细胞 治疗 肺 气 肿 
(a-1-antitrypsin) 
促 红细胞 生成 素 哺乳 动物 细胞 治疗 贫血 
{ erythropoietin ) 
凝血 因子 证 、 谋 、 芭 哺乳 动物 细胞 促进 血 凝 
组 织 纤 溶 酶 原 激活 剂 《哺乳 动物 细胞 溶 栓剂 
( tissue plasminogen 
activator ,tPA ) 
表皮 生长 因子 大 肠 杆菌 促进 伤口 愈合 
( epidermal growth 
factor, EGF ) 
人 生长 激素 大 肠 杆 落 ”促进 生长 
(human growth hor- 
mone, GH) 
胰岛 素 (insulin) 大 肠 杆 菌 治疗 糖尿 病 
干扰 索 (interferon) ”酵母 菌 抗 病毒 \ 抗 肿 痛 
白细胞 介 素 大 肠 杆 菌 激活 、 刺 激 各 类 
(interleukin ) 白细胞 

| 子 哺乳 动物 细 
dt | 衣 胞 治疗 感染 和 肿瘤 
( colony stimulating 
factor, CSF ) 
肿瘤 坏死 因子 大 肠 杆 菌 抗 肿瘤 
( tumor necrosis fac- 
tor) 
乙肝 疫苗 酵母 菌 预防 乙 型 肝炎 


(hepatitis B) 


维 化 .肿瘤 艾滋病 等 疾病 的 基因 治疗 中 也 进行 了 有 益 
探索 。 我 国 1991 年 首 例 血 友 病 B 的 基因 治疗 也 获得 


了 满意 的 结果 。 


与 体 细胞 基因 治疗 相 比 ,生殖 系 (种 系 ) 基 因 治 疗 
更 有 争议 。 它 包括 改变 性 细胞 即 精 子 和 卵子 中 的 基 
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因 ,从 而 将 改造 后 的 DNA 遗传 给 子孙 后 代 。 种 系 基 因 
治疗 将 会 使 人 们 永远 摆脱 家 族 性 遗传 紊乱 成 为 可 能 。 
但 是 ,人 们 关注 的 是 :新 生 基 因 对 胎儿 发 育 的 潜在 性 破 
坏 作用 ;在 没有 任何 安全 保障 的 情况 下 ,改变 未 来 后 代 
的 基因 所 带 来 的 伦理 问题 ,等 等 。 

基因 诊断 是 指 在 产 前 通过 检查 羊水 细胞 或 绒毛 膜 
组 织 等 手段 来 诊断 多 种 单 基因 或 多 基因 遗传 病 ,如 镰 
形 细胞 贫血 症 、 地 中 海 贫血 症 、 先 天 愚 型 . 血 友 病 及 进 
行 性 (杜氏 ) 肌 营养 不 良 等 遗传 病 的 基因 诊断 正在 深 
人 研究 中 ,在 此 过 程 中 ,基因 工程 的 产物 一 一 DNA 探 
i 





不 言 而 只 ,从 入 传 上 改变 生物 体 ， 一 会 带 来 巨大 


的 潜在 利益 。 但 是 ,科学 家 认识 到 这 种 新 技术 的 巨大 
作用 的 同时 ,也 注意 到 了 对 人 类 带 来 的 潜在 威胁 。 早 
期 的 注意 力 集中 在 遗传 工程 可 能 会 制造 出 新 的 危险 
的 病原 微生物 ; 当 把 瘤 基因 注 人 细菌 或 是 病毒 中 的 
时 候 又 将 会 发 生 什么 呢 ? 于 是 ,与 遗传 工程 成 果 广 
泛 应 用 的 同时 ,潜在 的 风险 和 伦理 学 问题 出 现在 人 
们 面前 。 

安全 措施 之 一 是 制定 一 系列 严格 的 实验 室 操 作 规 
定 , 保 护 研究 者 们 免 受 工程 微生物 的 感染 和 致 病 微 生 
物 偶然 被 遗留 在 实验 室 中 所 带 来 的 严重 威胁 ;必须 规 


.PCR 技术 的 基本 原理 是 什么 ? 


. 获得 目的 基因 有 几 种 主要 方法 ? 


On 上 一 


什么 是 DNA 的 变性 与 复 性 ,分 子 杂 交 的 原理 是 怎样 的 ? 


”限制 酶 酶 切 DNA 有 几 种 方式 ? 平 末端 与 欠 性 末端 是 怎样 产生 的 ? 举例 说 明 。 
.作为 克隆 载体 的 质粒 应 具有 什么 特性 ,为 什么 ? 


.什么 是 生物 “反应 器 "? 举例 说 明 其 应 用 与 基因 工程 成 果 。 


定 用 于 DNA 重组 实验 的 微生物 都 应 该 是 遗传 上 具有 
缺陷 的 ,以 保证 它们 不 能 在 实验 室 以 外 的 环境 中 存活 ; 
最 后 ,必须 禁止 进行 那些 具有 明显 危险 性 的 实验 。 
例如 ,早期 被 设计 出 来 的 ,能 够 保护 农作物 免 受 冰 
雹 损伤 的 微生物 一 “了 驱 寒 "工程 菌 (Frostban) 在 室外 
实验 时 可 能 存在 危险 。 直 到 安全 测试 最 终 在 指定 地 点 
顺利 完成 后 ,Prostban 才 被 允许 在 商业 中 流通 。 : 
现在 ,全 世界 很 多 政府 官员 和 经 销 商 都 在 关注 工 
业 、 医 药 和 农业 中 生物 技术 的 应 用 ,以 保证 新 的 产品 及 
其 制造 过 程 的 安全 性 。 2 
一 个 范围 更 大 的 伦理 学 问题 是 ;我们 应 
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用 这 
微生物 、 植 物 甚至 动物 ? 有 些 人 可 能 会 问 .我们 拥有 站 
变 其 他 物种 的 基因 或 者 是 在 原本 和 谐 的 自然 环境 中 力 
人 新 的 物种 的 权力 吗 ? 基因 工程 创造 的 农作物 能 够 抵 
御 化 学 除草 剂 ,可 能 使 农民 能 够 选用 比 现 有 除草 剂 更 
为 安全 的 新 型 除草 剂 ,但 是 ,这 些 新 的 化 学 物质 被 广 授 
使 用 的 时 候 , 会 不 会 产生 对 环境 的 破坏 呢 ? 重组 DN 
技术 向 我 们 打开 的 男 一 扁 门 就 是 人 类 的 基因 治疗 。 医 
学 研究 者 已 经 在 针对 特定 遗传 疾病 的 基因 治疗 实验 路 
取得 了 一 定 的 成 功 。 当 基因 治疗 成 为 现实 以 后 ,将 产 
生 怎 样 的 关于 安全 和 伦理 学 的 问题 ? 

重组 DNA 技术 促使 DNA 测序 方法 发 生 了 巨大 到 








” 革 , 使 我 们 能 够 在 有 生 之 年 看 到 人 类 的 整个 基因 组 


那么 这 些 信息 的 用 途 将 是 什么 呢 ? NS 一 竟 
讨论 。. 
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人 类 基因 组 及 其 研究 
人 类 遗传 性 疾病 
癌 基 因 与 恶性 肿瘤 








我 们 的 DNA 
( 引 自 丹尼斯 等 ,2003 ) 


位 于 美国 马萨诸塞 海岸 附近 的 一 个 Martha”s Vineyard 岛 上 的 居民 无 论 老 人 和 
小 孩 都 用 英语 和 手语 在 家 庭 和 社会 活动 中 交流 。 大 概 从 1700 年 到 1900 年 的 200 年 
闻 ,该 岛 上 发 生 了 不 同 寻 常 的 先天 性 耳 斧 (deafness ) 的 高 发 病 率 (1/155) ,而 在 岛 上 
最 隔离 的 Chilmark 小 镇 里 ,先天 性 耳 寿 的 发 病 率 高 达 1/251 而 当时 在 整个 美国 的 
耳 得 人 数 的 比率 只 有 1/5 700。 

研究 得 知 , 耳 谷 是 由 一 个 隐 性 基因 (d) 引起 的 ,而 d 基因 的 携带 者 Dd 之 间 
的 婚配 ,使 人 群 中 的 耳 价 基因 的 频率 升 高 。 

20 世纪 70 年 代 末 ,一 位 美国 社会 学 家 Nora Groce 开始 探究 耳 杆 基因 的 起 
源 :这 个 隐 性 突变 基因 于 几 百 年 前 发 生 在 英国 Kent 地 区 的 Weald 小 镇 上 。 在 
英国 工业 革命 和 大 城市 兴起 以 前 ,该 地 方 的 人 群生 活 在 只 由 10 ~12 个 家 庭 组 
成 的 社会 团体 中 。 在 他 们 的 许多 世代 中 ;婚姻 的 双方 都 无 一 例外 的 来 自 同一 个 
镇 上 ,携带 隐 性 等 位 基因 (Dd) 者 的 表亲 之 间 经 常 通婚 。 因 而 ,他 们 中 由 隐 性 纯 
合体 (dd) 造 成 的 耳 丛 患者 就 越 来 越 多 1 

此 后 ,一 些 家 庭 从 英国 的 Weald 迁移 到 美洲 ,定居 在 美国 的 马赛 诸 塞 。 在 
1642 一 1710 年 间 , 有 几 个 年 轻 的 家 庭 迁 到 了 Martha's Vineyard 岛 上 。 这 一 小 群 人 中 
有 携带 着 d 基因 的 人 ,他 们 定居 在 这 里 之 后 ,自给 自足 ,与 大 陆 远 远 隔 开 ,外 出 旅行 


| 又 困难 ,而 且 在 接 下 来 的 相当 长 的 岁月 中 ,没有 新 的 移民 进入 这 个 小 岛 ,因而 小 岛 上 


的 人 们 开始 通婚 ,人 口 增 长 到 了 3 000 人 一 一 他 们 几乎 都 是 亲属 1! 毫 无 疑问 这 个 
隔离 的 环境 如 同 英国 的 Weald 小 镇 ,所 以 遗传 性 耳 莹 的 发 病 率 升 高 ,使 该 岛 的 先天 
性 耳 葵 高 发 病 率 一 直到 20 世纪 一 批 新 移民 的 到 来 才 有 所 降低 。 这 个 由 于 显 性 正常 
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24.1.1 莫 因 组 及 基因 组 学 


1. 基因 组 

基因 组 的 早期 译名 为 染色 体 组 , 指 的 是 单 倍 体 细 
胞 中 所 包含 的 整套 染色 体 。 近 年 来 ,学 术 界 用 基因 组 
这 个 名 词 荐 代 了 染色 体 组 。 在 遗传 学 中 对 基因 组 的 科 
学 定义 是 指 一 个 单 倍 体 细胞 核 中 、 一 个 细胞 器 (如 动 、 
植物 细胞 质 中 的 线粒体 ,植物 细胞 质 中 的 叶绿体 ) 中 或 
一 个 病毒 毒 粒 中 所 含 的 全 部 DNA (或 RNA) 分 子 的 总 
称 。 如 果 具 体 所 指 , 则 可 分 为 核 基因 组 、 线 粒 体 基因 
组 .叶绿体 基因 组 及 病毒 基因 组 。 原 核 生 物 的 基因 组 
就 是 原核 细胞 内 构成 染色 体 的 一 个 DNA 分 子 (霍乱 菌 
有 一 大 一 小 两 个 环 状 的 DNA 分 子 ) 。 而 真 核 细胞 中 有 
细胞 核 和 细胞 质 ,染色 体 在 细胞 核 内 ,细胞 器 在 细胞 质 
中 。 所 以 , 真 核 生 物 的 核 基因 组 是 指 单 倍 体 的 细胞 核 
内 整套 染色 体 所 含 的 DNA 分 子 。 而 细胞 器 中 的 基因 
组 则 应 区 分 线粒体 基因 组 ( 动 、 植 物 均 有 ) 和 叶绿体 基 
因 组 ( 行 光合 作用 的 植物 ) 。 不 同 的 生物 ,基因 组 的 大 
小 差别 很 大 。 

对 于 人 类 自身 而 言 , 核 基因 组 即 是 指 单 倍 体 细胞 核 
中 整套 染色 体 (22+X+Y) 上 所 具有 的 全 部 DNA 分 子 。 

2. 基因 组 学 

基因 组 学 ( genomics) 是 研究 生物 体 的 基因 组 的 结 
构 、 组 成 和 功能 的 科学 。 该 领域 的 研究 成 果 大 约 包 括 
599 种 病毒 和 类 病毒 (viroid) ,205 种 天 然 质粒 ,185 种 
细胞 器 ,31 种 真 细菌 ,7 种 古 细菌 ,1 种 单 细胞 真 核 生 
物 ,2 种 动物 和 1 种 植物 的 全 基因 组 序列 的 测定 。 


24.1.2 人 类 基因 组 计划 


对 人 类 基因 组 的 研究 已 于 20 世纪 80 年 代 初 在 许 
多 国家 出 现 了 一 定 规模 , 经 过 学 术 界 的 反复 论证 之 后 ， 
由 美国 能 源 部 和 国立 卫生 研究 院 合作 于 1990 年 正式 


- 背 酸 序列 的 DNA 片段 (序列 标签 位 点 , sequence- 


”图 谱 。 已 有 含 52 000 个 STS 的 人 类 基因 组 最 新 物理 


”是 一 张 分 子 水 平 的 ,最 高 层次 的 最 详尽 的 物理 图 。 


基因 (也 ) 的 隐 性 突变 而 导致 的 遗传 性 耳 舍 高 发 事件 的 隐 性 等 位 基因 (d) 只 是 人 
类 基因 组 (genome) 中 千 万 个 突变 基因 之 一 。 

在 这 一 章 我 们 将 探讨 人 类 基因 组 一 一 我 们 的 DNA 的 结构 和 功能 。 经 典 遗 
传 途径 和 现代 DNA 重组 技术 的 有 力 结合 ,将 使 我 们 看 到 由 DNA 编写 的 属于 我 
们 人 类 自己 的 “生命 之 书 ”。 


启动 了 生命 科学 领域 中 的 一 项 大 科学 工程 一 一 人 类 基 : 
因 组 计划 (human genome project, HGP)。 
人 类 基因 组 计划 的 主要 内 容 包 括 : 
1. 绘制 人 类 基因 连锁 图 于 
科学 家 们 将 大 家 系 的 系谱 分 析 结 合 遗 传 标记 如 限 
制 性 片段 长 度 多 态 性 (RFLPs) 分 析 、 单 核 背 酸 多 态 性 
(single nucleotide polymorphysm ,SNP ) 等 不 同方 法 来 确 
定 人 类 的 基因 在 染色 体 上 所 处 的 位 置 ,完成 人 类 22 条 
常 染 色 体 以 及 X 和 了 染色 体 全 套 基 因 的 遗传 图 谱 。 ，。， 
2. 绘制 物理 图 
人 类 基因 组 的 物理 图 ( physical map) 是 以 已 知 核 
























tagged site, STS) 为 “ 界 标 ” ,以 碱 基 对 (bp,kb,Mb) 作 其 
图 距 单 位 ,标明 其 在 DNA 分 子 或 染色 体 上 所 处 位 置 的 


图 谱 。 基 于 STS 的 物理 图 把 来 自 经 典 遗 传 学 及 细胞 中 
传 学 中 的 基因 座 的 信息 转换 为 基因 组 上 的 物理 长 度 的 
信息 ,就 可 以 直接 以 这 些 片段 为 材料 进行 基因 克隆 和 

3， 人 类 基因 组 测序 ( sequencing ) | 

测定 人 类 全 基因 组 DNA 分 子 的 核 苷 酸 排列 的 次 
序 ,也 是 一 种 基因 组 作 图 一 一 最 精细 的 DNA 序列 图 。 
人 类 最 终 得 到 包含 大 约 30 亿 个 核 苷 酸 对 的 序列 图 将 加 


是 整个 HGP 工程 中 最 耗 时 间 的 一 个 项 目 。 
4. 其 他 物种 基因 组 分 析 
HGP 还 包括 对 大 肠 杆 菌 和 其 他 细菌 、 酵 母线 贝 : 
拟 南 草 、 黑 膜 果 蝇 、 小 鼠 、 水 稻 等 物种 的 基因 组 的 比较 
分 析 ,帮助 我 们 解读 人 类 的 百科 全 书 ,以 便 更 好 地 了 角 
我 们 自己 的 基因 。 


24.1.3 基因 组 研究 成 果 


人 类 基因 组 的 “工作 草图 "已 于 2000 年 绘制 党 
成 , 它 包含 了 人 体 90% 以 上 碱 基 对 的 信息 。2001 年 
月 15 日 由 中 美英 \ 法 、 德 日 6 国 科学 家 组 成 的 
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类 基因 组 测序 国际 协作 组 ”以 及 美国 Celera Genomics 
公司 的 科学 家 们 联合 公布 了 人 类 基因 组 图 谱 及 其 分 析 
结果 :人 类 基因 组 由 3 164.7 Mb 组 成 ; 约 有 3 万 ~3.5 
万 个 基因 。 于 2004 年 10 月 ,国际 人 类 基因 组 测序 联 
合体 宣布 已 测定 了 人 类 基因 组 的 常 染色 质 中 99% 的 
序列 ,其 精确 度 为 1/10 万 ,人 类 基因 组 拥有 编码 蛋白 


质 的 基因 数目 大 约 在 20000 ~25000 个 之 间 ! 比 “工作 
草图 "的 估计 基因 的 数目 低 33% , 表 24-1 显示 了 部 分 














“生物 的 基因 组 研究 结果 。 
表 24-1 已 完成 基因 组 测序 的 部 分 生物 物种 
人 基因 组 | 基因 的 大 | 完成 
_ 大 小 /Mb 约 数目 日 期 
氢 南 草 ( hrabidopsis| ”125 | 25 500 ”| 2000 年 
- thaliana ) 
秀 汤 新 小 杆 线虫 (Coe-| 97 1900 1998 年 
norhabditis elegans ) 
。 黑 咱 果 蝇 (Drosophila| 180 13 600 2000 年 
melanogaster ) 
人 (Homo sapiens ) 3200 20 000 ~25 000|1 2004 年 
酿酒 酵母 ( Saccharomy- 12. 1 5800 1996 年 
ces eerevisiae ) 
家 鸡 ( Gallus gallus) “2800 20 000 ~23 000| 2004 年 
杨 树 ( Populus trichocar- 483 -40 000 2004 年 
Pa) > 
水 稻 ( Oryza sativa L. ssp. 389: 37 544 2005 年 
japonica ) 
大 肠 杆 菌 ( Escherichiac| 4.46 4400. 1997 年 
coli) | 








表 24-1 中 的 发 现 十 分 令 人 惊讶 ,也 很 神秘 。 因 为 


如 果 黑 腹 果 蝇 、 线 虫 和 拟 南 芥 分 别 需 要 13600、1900 和 


”25500 个 基因 来 维持 生命 活动 的 话 , 那 么 人 类 需要 多 


少 个 基因 呢 ? 人 们 普遍 认为 这 个 数目 是 多 于 150 000。 
然而 ,实际 上 只 有 20 000 ~ 25 000 个 基因 ! 我 们 人 类 
和 线虫 . 果 蜗 和 植物 拥有 大 部 分 相同 的 蛋白 质 家 族 ,而 
人 类 的 蛋白 质 家 族 的 数目 要 大 得 多 。 例 如 ,人 类 有 30 
个 成 纤维 细胞 生长 因子 的 基因 ,而 果 蝇 和 线虫 都 只 有 
两 个 。 又 如 ,人 类 有 765 个 编码 免疫 球 蛋 白 亚 基 或 结 
构 域 的 基因 ,而 果 蝇 只 有 140 个 ,线虫 仅 64 个 ,而 拟 南 
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芥 和 酵母 则 根本 没有 。 显 然 , 人 类 生命 活动 的 复杂 性 
远 远 高 于 那些 低 等 的 动物 和 植物 体 。 如 果 人 类 增加 的 
复杂 性 不 是 由 于 基因 数目 的 大 大 增加 的 话 , 那 么 又 如 
何 解释 ?至 少 在 下 列 几 个 层面 的 特殊 机 制 使 人 类 基因 
组 产生 了 复杂 性 :@ RNA 选择 性 剪接 ,人 类 基因 中 有 
多 于 60% 的 基因 有 两 个 或 多 个 选择 性 剪接 的 RNA ,所 
以 每 个 基因 平均 编码 多 个 蛋白 质 ,有 时 有 5 个 之 多 ,而 
相对 简单 的 有 机 体 如 线虫 ,每 个 基因 只 能 产生 一 种 蛋白 
质 。@ 转录 因子 的 过 量 表达 , 它 控制 基因 表达 的 开 或 
关 , 通 过 对 基因 的 开 或 关 、 表 达 量 的 多 和 少 等 非常 微妙 
的 调节 ,就 构成 了 基因 和 看 白质 的 复杂 性 和 精细 性 的 控 
制 。 同 时 ,蛋白 质 可 以 被 修饰 ,例如 , 酶 的 缺乏 或 糖 类 和 
脂 质 等 修饰 成 分 的 增多 等 可 以 改变 蛋白 质 的 活性 。 


24.1.4 人 类 基因 组 各 组 分 的 基本 特征 


1. 基因 
人 类 基因 中 ,编码 蛋白 质 的 信息 存在 于 一 系列 的 外 


- 显 子 中 ,外 显 子 由 非 编 码 的 内 含 子 隐 开 。 基 因 不 仅 在 大 


小 上 有 巨大 的 差别 ,内 含 子 的 数目 也 有 很 大 差异 ,诸如 
组 蛋白 H4 基因 , 仅 几 百 个 碱 基 对 的 长 度 , 而 凝血 因子 而 
基因 的 总 长 度 为 186 kb, 由 26 个 外 显 子 必 25 个 内 含 子 
组 成 ,其 中 最 大 的 内 合子 长 达 32. 4 kb。 与 基因 相关 的 
其 他 附加 序列 ,分别 存在 于 非 编码 区 的 3'GTR(3' 端 非 翻 
译 区 ,存在 polyA 位 点 ) 和 5'UTR(5' 端 非 翻译 区 ,存在 5 
帽子 位 点 ) ,它们 仅仅 被 转录 而 不 被 翻译 。 

2. 基因 外 DNA 

基因 外 DNA 的 组 成 序列 不 是 基因 的 一 部 分 ,也 不 
是 基因 的 相关 序列 ,更 非 假 基因 和 基因 断 片 。 大 多 数 
基因 外 DNA 序列 (70% ~ 80% ) 是 以 单一 或 低 拷贝 数 
的 形式 存在 的 ,其 余 (20% ~30%) 是 中 度 或 高 度 重 复 
序列 。 重 复 序列 (repetitive sequence) 是 指 在 基因 组 中 
重复 出 现 的 DNA 序列 。 可 根据 重复 序列 在 基因 组 中 
的 组 织 形 式 ,分 为 分 散 重复 序列 ( dispersed repeated se- 
quence) 和 串联 重复 序列 (tandem repeat sequence ) 两 
类 。 单 一 序列 是 基因 组 里 只 出 现 一 次 的 DNA 序列 。 

3. 分 散 重 复 序列 

这 些 DNA 序列 一 般 属 于 中 度 重复 序列 ,以 散在 
的 方式 分 布 于 基因 组 中 。 依 重复 单元 的 长 度 又 可 分 
为 短 散 在 重复 序列 (short interspersed repeated se- 
quence 或 short interspersed nuclear element, SINE ) 和 
长 散在 重复 序列 (long interspersed repeated sequence 
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或 long interspersed nuclear element, LINE ) 。SINE 是 
基因 组 中 较 短 的 一 类 分 散 重复 序列 ,重复 单元 的 长 
度 在 100 ~300bp 间 ,重复 拷贝 数 可 达 10 万 份 以 上 。 
人 类 基因 组 中 最 典型 的 SINE 的 代表 是 4&r 家 族 ( Alu 
family) , 它 是 人 类 基因 组 中 含量 最 丰富 的 中 度 重 复 
序列 ,在 整个 人 类 基因 组 中 散布 有 100 万 份 拷贝 , 平 
均 每 4~6 kb 就 有 一 个 Alu 序列 ,每 个 序列 的 平均 长 
度 为 282 bp。Ahiu 重复 序列 较 集 中 在 染色 体 的 基因 
转录 最 活跃 的 区 段 。 其 功能 可 能 与 转录 调节 以 及 
DNA 复制 的 起 始 有 关 。LINE 和 SINE 相似 ,但 有 更 
长 的 序列 ,重复 单元 的 长 度 在 1 000 bp 以 上 ,在 人 类 
基因 组 中 有 上 万 份 拷贝 。 

4. 串联 重复 序列 

人 类 基因 组 中 有 广泛 的 区 域 含有 首尾 相连 成 长 
串联 状 的 重复 序列 。 这 些 序列 称 为 串联 重复 序列 。 
根据 重复 单元 的 大 小 或 重复 序列 簇 的 长 度 ,分 为 卫 


星 DNA .小 卫星 DNA 和 微 卫 星 DNA。 卫 星 DNA 是 . 


一 类 重复 单元 很 大 的 高 度 重 复 序列 ,其 长 度 为 100 ~ 
5*000 kh。 一般 分 布 在 染色 体 的 蜡染 色 质 区 ( 端 粒 、 
着 丝 粒 ) 。 小 卫星 DNA 的 长 度 通常 在 9 ~70 bp 之 
间 。 重 复 单 元 的 数目 (z) 为 几 个 至 几 百 个 。 主 要 存 
在 于 染色 体 末端 靠近 端 粒 的 区 域 。 由 于 同一 物种 不 
同 个 体 间 ,在 给 定 的 基因 座 上 ,重复 的 数目 是 可 变 
的 ,所 以 小 卫星 DNA 串联 重复 又 称 可 变数 目 串 联 重 
复 (variable number tandem repeat, VNTR ) 。 微 卫星 
DNA 分 布 于 染色 体 的 任何 区 域 , 由 1 ~4 个 核 苷 酸 的 
重复 单元 串联 而 成 ,可 长 达 风 十 个 碱 基 对 到 几 百 个 
碱 基 对 ,在 基因 的 间隔 区 和 内 含 子 等 非 编码 区 内 广 
泛 存在 。 人 类 基因 组 中 至 少 有 “3 万 个 微 卫 星 序列 基 
因 座 。 基 因 组 中 两 个 核 萌 酸 的 重复 [例如 CA 重 
复 一 一 (CA), 及 互补 的 (GT), 重复] 非常 普遍 ,平均 





每 30 ~ 60 kb 就 存在 一 个 这 类 重复 序列 ,其 重复 次 数 
(n) 约 为 15 ~60。 这 类 短 序列 的 微 卫 星 DNA 又 称 短 
串联 重复 (short tandem repeat,STR ) 。 





24.2.1 染色 体 病 


由 于 染色 体 的 结构 和 数目 异常 而 导致 的 遗传 性 疾 
病 称 为 染色 体 病 ( chromosome disorder) 。 迄 今 已 知 的 
染色 体 病 约 300 余 种 。 


1. 染色 体 的 结构 变异 及 其 造成 的 疾病 

(1) 缺失 (deletion 或 deficiency) 染色体 丢失 了 一 
个 片段 ,使 之 位 于 这 个 片段 上 的 基因 也 随 之 发 生 丢失 。 

(2) 重复 (duplication 或 repeat ) ”一 条 染色 体 的 
某 一 片段 出 现 两 份 或 两 份 以 上 的 现象 。 使 位 于 这 些 片 
段 上 的 基因 多 了 一 份 或 几 份 (图 24.1)。 


ABCDE FGH 缺失 ABCE FGH 








图 24.1 染色 体 缺失 和 重复 示意 图 


(3) 倒 位 (inversion) ”在 同一 染色 体 上 某 一 个 片 
段 作 180° 的 颠倒 ,造成 染色 体 上 基因 顺序 的 重 排 (re- 
arrangement) 。 如 果 颠 倒 的 片段 包括 着 丝 粒 在 内 的 倒 
位 称 为 辟 间 倒 位 (pericentric) ,不 包括 着 丝 粒 的 倒 位 称 
为 尽 内 倒 位 (paracentric ) 。 

(4) 易 位 (translocation ) 一 条 染色 体 臂 的 一 段 : 
移 接 到 另 一 非 同 源 染 色 体 的 辟 上 的 结构 变异 。 最 常见 
的 是 相互 易 位 (reciprocal) , 非 同 源 染 色 体 间 相 互 交换 二 
染色 体 片 段 ,造成 染色 体 间 基因 的 重 排 (图 24.2)。 
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图 24.2 染色 体 倒 位 和 易 位 示意 图 
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染色 体 病 的 典型 实例 是 第 5 号 染色 体 缺 失 导致 的 “ 
“ 猫 叫 综合 征 ”(ceri du chat, “cat-cry” )。 患 有 猎 叫 综 
合 征 的 新 生 儿 ,表现 出 智力 迟缓 , 头 小 , 哭 声 像 小 猿 的 “， 
号 鸣 咪 鸣叫 。 患 者 往往 在 幼年 或 童年 早期 死亡 (图 
24.3)。 . 
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图 24.3 猫 叫 综合 征 核 型 (箭头 所 示 第 5 染色 体 短 辟 缺失 ) 及 患者 


2. 染色 体 数目 变异 及 其 造成 的 疾病 

染色 体 数目 变异 包括 整 倍 体 和 非 整 倍 体 变异 。 

(1) 整 倍 体 ”如果 体 细胞 中 染色 体 数目 的 变 蜡 
是 以 二 倍 体 (diploid) 产 生 的 正常 配子 中 的 染色 体 数 
为 单位 进行 增 减 时 , 称 为 整 倍 体 ( euploid) 。 例 如 ,二 
倍 体 细胞 有 丝 分 裂 时 ,车 染色 体 复 制 了 ,但 由 于 某 种 
原因 细胞 质 分 裂 ( cytokinesis) 未 能 正常 进行 , 则 这 个 
细胞 的 染色 体 就 要 加 倍 而 变 成 四 售 体 (tetraploid) 。 
车 这 个 子 细胞 是 初级 性 母 细胞 , 减 数 分 裂 产 生 配子 
的 染色 体 数 就 为 原来 二 倍 体 产生 配子 的 染色 体 数 的 
2 倍 ;这 样 的 肉 、 雁 配子 结合 产生 的 合子 为 四 倍 体 , 这 
样 的 配子 与 原 二 倍 体 产生 的 配子 结合 而 成 的 合子 为 


三 信 体 (triploid)。 某 个 体 的 体 细胞 中 的 染色 体 数 为 


二 信 体 配子 染色 体 数 的 3 倍 或 大 于 3 的 整数 倍 时 , 称 
该 个 体 为 多 倍 体 ( polyploid) ,如 三 信 体 西 反 和 四 倍 体 
西瓜 都 属于 多 倍 体 。 显 然 , 染 色 体 数 目的 变异 ,会 引 
起 个 体 性 状 的 变异 ,如 二 倍 体 \ 三 倍 体 和 四 倍 体 西瓜 
无 论 在 根 、 茎 \ 叶 性 状 ,还 是 产量 和 品质 等 性 状 上 ,都 
有 明显 差异 。 

(2) 非 整 倍 体 ”如果 体 细 胞 中 染色 体 数目 的 变 


蜡 是 以 配子 中 个 别 染色 体 的 增 减 为 基础 时 产生 的 多 
倍 体 , 称 为 非 整 倍 体 (aneuploid)。 例 如 ,细胞 分 裂 
时 ,有 一 条 染色 体 的 2 条 染色 单 体 不 能 分 开 , 而 一 同 
移入 一 个 子 细胞 中 ,结果 一 个 子 细胞 多 了 一 条 染色 
体 , 另 一 个 子 细胞 少 了 相应 的 一 条 染色 体 。 这 种 染 
色 体 非 整 倍 性 增加 或 减少 称 为 非 整 倍 性 。 其 中 某 对 
染色 体 多 一 条 时 ,构成 该 染色 体 的 三 体 性 (trisomy); 
少 了 一 条 染色 体 时 ,构成 该 染色 体 的 单 体 性 (mono- 
somy)。 | 

染色 体 数 目的 改变 ,特别 是 非 整 倍 性 改变 所 形成 
的 细胞 或 生物 体 , 常 可 引起 性 状 的 改变 。 单 条 染色 体 
的 缺少 或 增多 比 全 套 染 色 体 的 缺少 或 增多 的 影响 还 要 
大 ,这 表明 遗传 物质 平衡 的 重要 性 。 

常 染色 体 数目 非 整 倍 性 改变 的 病例 是 小 儿 的 唐 氏 
综合 征 (Down’s syndrome) ,又 称 先天 愚 型 。 这 种 疾病 
主要 是 由 于 第 21 号 染色 体 多 了 一 条 ( 即 21 三 体 ) 所 造 
成 (图 24.4a 箭头 所 示 ) 。 染 色 体 总 数 为 2n=47。 患 
儿 具 有 特殊 的 颅 面部 畸形 ,头颅 小 而 圆 , 眼 小 而 眼 距 
宽 , 发 育 迟 缓 ,智力 低下 , 口 半 张 ,舌头 常 外 伸 , 低 耳 位 ， 
通 贯 手 (图 24.4b) 等 异常 表 型 。 





(a) 


图 24.4 21 三 体 患 者 核 型 及 其 通 贯 手 


减 数 分 裂 在 人 们 的 一 生 中 重复 发 生 在 卵巢 或 是 别 
丸 产 生 配子 的 时 期 。 几 乎 在 所 有 情况 下 ,纺锤 体能 够 
正确 地 把 染色 体 分 配 到 两 个 子 细 胞 中 ,但 是 偶尔 会 发 
生 “ 不 分 离 ” 现 象 , 即 染色 体 不 分 离 。 | 

染色 体 不 分 离 会 导致 二 倍 体 有 性 生殖 生物 的 任 一 
性 别 产生 染色 体 数 目 改变 。 如 果 人 类 第 21 号 染色 体 
在 减 数 分 裂 工 时 发 生 不 分 离 ,那么 一 
条 多 余 的 21 号 染色 体 。 当 这 些 配子 与 正常 的 配子 结 
合 时 ,21 三 体 就 产生 了 。 

减 数 分 裂 期 间 的 染色 体 不 分 离 不 仅 影响 常 染色 
体 ,也 会 改变 性 染色 体 X 和 YY 的 数目 。 男 性 携带 一 条 
多 余 的 性 染色 体 (XXY) ,大 约 在 2 000 名 出 生 者 中 会 
有 一 例 (每 1 000 名 男性 出 生 会 有 一 例 ) 。 患 有 这 种 称 
为 Klinefelter 综合 征 的 功能 失调 的 男性 ,具有 男性 性 
器 官 ,但 是 举 丸 异常 缩小 并 且 导 致 不 育 。 这 种 综合 征 
还 伴 有 乳房 增 大 和 其 他 女性 身体 的 轮廓 ,患者 智力 往 
往 正常 。 携 带 超过 一 条 多 余 的 性 染色 体 的 个 体 也 会 患 
有 Klinefelter 综合 征 , 比如 XXYY,XXXY 或 XXXXY。 
这 样 的 基因 型 源 于 多 余 性 染色 体 不 分 离 ,其 个 体 往往 
比 XY 或 XXY 的 个 体 智力 迟钝 。 

具有 一 条 多 余 的 Y 染色 体 的 男性 除了 会 比 一 般 
男人 身高 高 许多 外 ,没有 明确 的 综合 症状 。 具 有 一 条 
多 余 的 X 染色 体 的 女性 称 为 “ 超 肉 "(XXX) , 表 型 正常 
但 生殖 力 有 问题 。 缺 乏 一 条 和 染色 体 的 女性 (X0) 不 
育 , 因 为 她 们 成 年 后 性 器 官 仍 未 发 育成 熟 。 这 些 女 性 
患 有 Tumer 综合 征 ,她们 身材 矮小 ,不 能 发 育 第 二 性 
征 。 


半 配 子 会 携带 一 


会 大 大 降低 。 然 而 ,如 果 近 亲 ( 如 姨 表 、 姑 表亲 ) 结 旭 


(b) 


24.2.2 单 基因 病 


单 基因 病 (monogenic disorder) 主要 与 一 对 致 病 基 
因 有 关 , 它 们 按 简单 的 孟 德尔 方式 遗传 。 至 今 已 知 大 
约 有 6 000 多 种 遗传 性 疾病 是 由 单 基因 显 性 或 隐 性 突 
变 引 起 的 。 

隐 性 遗传 病 。 ， 

大 多 数 已 知 的 人 类 遗传 病 是 隐 性 基因 遗传 的 。 串 
有 隐 性 遗传 病 的 个 体 ,其 父母 多 数 具有 正常 的 表 型 ,但 
多 为 杂 合体 ( 即 带 有 隐 性 致 病 基因 而 表 型 正常 )。 

在 美国 ,最 普遍 的 致命 性 的 隐 性 遗传 病 是 讼 状 纸 
维 症 (cystic fibrosis) 。: 虽 然 这 种 病 在 17 000 个 非洲 天 
美国 人 中 ,只 有 -个 会 患 病 ,但 是 在 高 加 索 人 种 的 美国 
人 中 ,每 1 800 个 人 就 有 一 个 患者 。 每 25 个 高 加 索 类 济 
国人 中 就 有 一 个 是 携带 者 。 襄 状 纤维 症 串 者 的 及 部 、 
胰 脏 或 是 其 他 器 官 有 多 余 的 极 黏稠 的 医 液 分 泌 。 厅 统 
会 影响 呼吸 道 、 消 化 道 和 肝脏 的 功能 ,如 果 不 接受 注 
疗 , 患 者 在 5 岁 之 前 就 会 死亡 。 

与 囊 状 纤维 症 相似 , 多 数 遗 传 病 分 布 在 特定 的 民 
族 中 。 这 种 不 均等 分 布 是 长 期 的 地 理 隔离 引起 的 生计 
隔离 所 造成 的 。 在 本 章 首页 所 述 ,美国 Martha's Vi 
yard 小 岛 上 的 居民 由 于 地 理 隔 离 而 容易 进行 近亲 内 
配 , 所 以 隐 性 遗传 病 耳 伏 发 病 率 保持 很 高 的 水 平 ,而 
耳 登 基因 没有 在 该 小 岛 之 外 传播 开 来 。 

在 现代 社会 中 , 绝 大 多 数 人 群 的 流动 性 很 强 ,将 全 
使 两 个 具有 相同 有 害 基因 的 措 带 者 相 光 并 且 结合 的 
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许 则 产生 有 缺陷 表 型 后 代 的 频率 将 会 很 高 。 


大 多 数 国家 禁止 近亲 结婚 ,近亲 结婚 被 认为 是 志 
公法 的 。 当 父母 的 亲缘 关系 很 近 时 ,其 胎儿 的 难产 和 流 
驮 产 的 比例 也 会 很 高 。 这 种 影响 还 可 以 在 家 禽 和 动物 园 
二 的 动物 中 看 到 。 比 如 ,为 了 外 貌 上 的 美观 而 培育 的 纯 
种 狗 就 可 能 具有 膝 关 节 脆 弱 和 行为 不 受 控制 等 严重 的 
次 传 缺陷 。 动 物 育种 中 出 现 的 有 害 影 响 也 会 在 一 些 濒 
公物 种 中 发 生 。 

2. 显 性 遗传 病 

芝 虽然 大 多 数 有 害 基因 是 隐 性 的 ,也 有 一 些 遗 传 病 
电 是 由 显 性 基因 导致 的 。 一 些 非 致命 性 的 疾病 ,比如 多 
久 址 ( 指 ) 症 .并 趾 ( 指 ) 等 。 

入。 一 个 显 性 基因 (4) 造 成 的 严重 遗传 病 是 软骨 成 骨 
不 全 (achondroplasia) 侏 侍 症 。 患 者 身体 的 头 部 和 胸部 
发 育 正常 ,但 是 腹 膊 和 腿 异 常 短小 。 图 24.5 显示 的 是 
一 个 以 色 列 家 庭 中 7 个 兄弟 姊妹 的 软骨 成 骨 不 全 侏 任 
上 定 的 患者 ,其 中 2 个 兄弟 平均 身高 只 有 1. 32 m,5 个 姐 
株 平 均 身 高 仅 为 1. 23 m, 大 约 每 25 000 个 人 中 就 有 一 
.个 患 有 该 遗传 病 。 只 有 杂 合 子 (4o ) 表现 该 病 。 显 性 
纯 合子 (44 ) 会 造成 胚胎 致死 。 所 以 ,所 有 那些 正常 个 
“ 体 都 是 正常 的 隐 性 基因 纯 合子 (aa) 。 ， 








图 24.5 一 个 以 色 列 家 庭 中 的 软骨 成 骨 不 全 侏儒 症 ( 引 自 
Criffiths 等 ,2000) 


实际 上 ,致死 的 显 性 基因 要 远 远 少 于 致死 的 隐 性 
基因 。 这 种 差异 的 原因 之 一 是 显 性 致死 基因 不 能 被 杂 
合子 所 携带 而 对 他 们 不 产生 影响 。 很 多 显 性 致死 基因 
来 自 于 精子 或 是 卵子 的 突变 ,从 而 使 胚胎 死亡 。 而 且 ， 
即使 有 缺陷 的 个 体 出 生 后 也 不 会 存活 到 能 够 生育 后 代 
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的 年 龄 ,也 就 是 说 不 能 将 这 种 致死 基因 传递 给 子 代 。 
这 与 隐 性 致死 基因 (总 是 通过 携带 者 的 生殖 将 致命 基 
因 传 递 给 子 代 ) 的 突变 体形 成 对 比 。 

3. X 连锁 遗传 病 

该 遗传 病 与 X 染色 体 携 带 的 致 病 基 因 ( 显 性 或 隐 
性 ) 相 关联 ,正如 本 书 在 第 20 章 所 讲述 过 的 。 

血 友 病 (hemophilia) 是 一 种 具有 详细 记录 的 历史 
悠久 的 性 连锁 隐 性 遗传 性 出 血 疾病 。 血 友 病 B(he- 
mophilia B) 是 由 于 控制 凝血 因子 的 基因 突变 导致 血 
液 中 凝血 因子 下 缺乏 ,从 而 破坏 人 体内 源 性 凝血 过 
程 ,最 严重 的 患者 可 能 会 因为 轻微 外 伤 流血 不 止 而 
死亡 。 

19 世纪 欧洲 皇室 家 族 兽 受 到 血 友 病 8 的 高 发 病 
率 所 困扰 。 第 一 个 皇室 血 友 病 患 者 是 英国 维多利亚 
皇后 (1819 一 1901 ) 的 儿子 。 血 友 病 隐 性 基因 大 源 自 
维多利亚 皇后 的 父亲 或 母亲 的 配子 的 总 基因 突变 。 
最 终 ,由 于 维多利亚 两 个 携带 该 等 位 基因 的 女儿 的 
婚姻 , 血 友 病 被 引入 德国 .俄国 和 西班牙 皇室 。 这 
样 ,这 个 通过 联姻 来 加 强国 际 联盟 的 、 历 史 悠久 的 惯 
例 将 血 友 病 B 在 几 个 民族 的 皇室 间 传 递 着 。 图 24.6 
显示 了 维多利亚 皇后 的 外 孙女 Alexandra, 她 的 丈 
夫 一 一 俄国 最 后 一 个 沙皇 Nicholas 二 让 和 他 们 的 儿 
子 Alexis。 从 系谱 图 中 可 以 看 出 ,Alexandra 和 她 的 母 
亲 和 外 祖母 一 样 是 血 友 病 基因 有 的 携带 者 (X”X”*)， 
而 Alexis 是 患 儿 。Alexis 本 该 继承 沙皇 Nicholas 的 王 


”位 ,只 因 血 友 病 B 最 终 夺 去 了 他 年 幼 的 生命 ,而 皇室 


不 得 不 另 找 继承 人 。 
24.2.3 多 基因 遗传 病 


大 类 有 一 些 疾病 如 叶 跨 、 原 发 性 高 血压 、 糖 尿 病 以 
及 某 些 先天 畏 形 ( 层 裂 、 胆 裂 ) 等 是 由 许多 对 基因 共同 
控制 的 , 称 为 多 基因 遗传 病 ( polygenic disease) 。 在 多 
基因 遗传 病 中 , 致 病 的 若干 对 基因 各 有 一 份 微小 的 累 
加 效应 ,这 种 微 效 基因 越 多 ,性 状 表现 的 强度 就 越 大 。 
这 些微 效 基因 对 环境 的 影响 敏感 ,可 使 疾病 表现 出 一 
定 幅 度 的 变异 。 不 表现 典型 的 孟 德尔 遗传 方式 。 多 基 
因 遗 传 病 实 际 上 是 由 遗传 因素 和 环境 因素 共同 作用 而 
呈现 的 性 状 变异 。 

多 基因 遗传 病 的 致 病 基 因 在 家 系 中 的 传递 特征 虽 
不 及 单 基 因 遗 传 病 那么 明显 ,但 也 有 其 家 族 特点 :有 家 
族 聚 集 倾向 ,患者 亲属 发 病 率 高 于 一 般 群 体 的 发 病 率 ， 
但 可 随 着 亲缘 关系 的 政 远程 度 而 递减 。 
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图 24.6 应 友 病 在 欧洲 皇室 中 的 遗传 (a) 沙皇 Nicholas 二 世 的 系谱 。(b) 沙皇 
Nicholas 二 世 及 其 家 人 (前 排 为 患 儿 Alexis) ( 引 自 Campbell,1997) 





”肿瘤 (tumor) 是 一 类 疾病 的 总 称 ,其 基本 特征 是 正 
常 的 细胞 增殖 与 凋 亡 失控 ,扩张 性 增生 的 细胞 群 形成 
肿块 。 其 中 的 一 类 恶性 肿瘤 (malignant tumor) 就 是 我 
们 通常 所 指 的 癌症 ( cancer) , 它 区 别 于 良性 肿瘤 的 重 
要 特性 是 一 群 能 侵袭 周围 组 织 和 器 官 的 癌 细 胞 有 转移 
能 力 ,破坏 受 侵 染 的 脏 器 ,最 终 使 机 体 衰亡 。 

面 对 威 胁 人 类 生存 的 头号 敌人 ,20 世纪 70 年 代 
重组 DNA 技术 和 分 子 生物 学 的 兴起 大 大 加 速 和 深化 
了 癌症 的 研究 ,癌症 的 发 病 机 制 的 研究 从 染色 体 水 平 
深入 到 基因 水 平 ,使 人 们 认识 到 癌症 是 一 类 涉及 许多 
基因 的 疾病 。 癌 症 是 有 遗传 学 基础 的 。 


24.3.1 原 癌 基因 和 抑 癌 基因 


癌 基 因 (oncogene) 分 为 两 类 ,一 类 是 病毒 癌 基 因 
(viral oncogene ,Vy~onc) ,编码 病毒 癌 基 因 的 主要 有 DNA 
病毒 和 RNA 病毒 ,研究 得 最 多 的 是 反 转 录 病毒 癌 基 因 
(retrovirus oncogene) ; 男 一 类 是 细胞 癌 基 因 ( cellular on- 
cogene,c-onc) ,又 称 原 瘤 基因 (proto~oncogene) 。 

1. 病毒 癌 基 因 和 原 癌 基 因 


1910 年 Peyton Rous 用 鸡肉 瘤 的 无 细胞 抽 提 滚 . 


接种 到 健康 鸡 的 体内 ,诱发 了 新 的 肉瘤 ,由 此 发 现 了 
反 转 录 病 毒 的 致癌 作用 。1970 年 Martin 等 进一步 证 
明细 胞 的 癌变 与 反 转 录 病 毒 基 因 组 中 一 个 特殊 的 基 
因 相 关 。 但 直到 1976 年 才 从 Rous 肉瘤 病毒 中 成 功 
地 分 离 出 这 样 的 基因 ,命名 为 we。 这 是 人 类 第 一 次 
真正 从 基因 水 平 上 证 实 了 与 肿瘤 相关 的 基因 。 以 后 
越 来 越 多 的 这 类 基因 被 分 离 出 来 ,总 称 为 病毒 癌 基 
因 。 然 而 对 野生 型 肉瘤 病毒 基因 组 的 研究 , 却 并 未 
发 现 有 sre 基因 ,因此 也 无 急性 致癌 作用 ,说 明 病 毒 
癌 基 因 对 病毒 本 身 的 生长 、 繁 将 是 非 必需 的 。src 基 
因 产 物 p60 是 一 种 栈 氨 酸 激酶 ,能 够 催化 细胞 内 某 


些 蛋 白质 的 酪 氨 酸 磷 酸化 ,使 蛋白 质 的 构 型 和 功能 


改变 ,以 致 诱发 细胞 转化 ( 瘤 变 ) 。 

有 关 病 毒 癌 基 因 的 发 现 推动 了 癌 基 因 的 研究 。 以 
各 种 v-onc 的 cDNA 为 探 针 ,与 正常 人 的 或 动物 的 基 
因 组 DNA 杂交 ,发 现 这 些 基因 组 中 都 存在 与 v-onc 同 
源 的 序列 ,细胞 内 这 些 与 v~one 同 源 的 基因 称 为 细胞 
癌 基 因 。 实 质 上 , 原 癌 基 因 是 人 或 动物 基因 组 中 一 类 
国有 的 正常 的 结构 基因 ,是 细胞 正常 生长 分 化 所 必需 
的 ,具有 转变 为 癌 基 因 潜 力 的 正常 基因 ,它们 编码 的 蛋 
白质 产物 ,参与 细胞 生命 活动 中 最 基本 的 生化 过 程 ,如 
一 些 重要 的 生长 因子 或 生长 因子 受 体 、 一 些 结合 蛋白 


等 。 这些 蛋白 质 正常 工作 时 ,就 是 适时 适量 的 表达 , 调 … 
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“分 化 的 基因 \ 癌 基因 产物 的 持 抗 物 的 基因 等 。 抑 癌 基 
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: 控 细胞 的 正常 分 裂 和 分 化 。 但 是 ,如 果 在 某 些 外 界 因 素 
”作用 下 , 原 癌 基 因 的 表达 在 时 空 上 发 生 紊乱 ,不 再 具有 


细胞 周期 特性 ,或 是 出 现 过 度 表 达 , 这 样 就 使 其 产物 的 
> 量 和 质 发 生 改 变 ,从 而 使 原 瘤 基因 在 细胞 癌变 和 肿瘤 发 
和 生 中 扮演 重要 的 角色 。 至 今 ,已 识别 的 原 癌 基 因 总 数 已 
”超过 100 个 。 已 有 70 多 个 原 癌 基因 在 染色 体 上 定位 。 


2. 抑 癌 基 因 
有 些 基因 的 存在 和 表达 使 细胞 不 能 癌变 和 机 体 不 


|: 长 癌 , 这 类 基因 被 称 为 扫 癌 基因 (tumor suppressor 
;gene) 或 抗 癌 基 因 (anti-oncogene) 。 实 验证 明 , 在 正 党 
: 细胞 的 基因 组 内 广泛 存在 着 抑制 肿瘤 形成 的 基因 。 抑 
， 癌 基 因 是 一 类 “管家 ”基因 ,为 防止 细胞 癌变 ,需要 它 
: 们 处 于 经 常 性 的 一 定 程度 的 表达 。 自 20 世纪 80 年 代 
: 后 期 以 来 ,人 们 逐渐 认识 到 ,在 细胞 癌变 过 程 中 , 除 发 
。 生菜 些 原 癌 基 因 被 激活 而 过 度 表达 外 ,还 发 生 了 由 不 


同 原因 所 导致 的 抑 冶 基因 失 活 ,使 它 丧 失 了 “管家 ” 功 
能 而 发 生 恶 性 肿瘤 。 
已 知 的 抑 癌 基因 有 细胞 生长 抑制 基因 ,诱导 细胞 


因 的 分 离 和 鉴定 工作 晚 于 原 瘤 基因 ,进入 20 世纪 90 
年 代 后 ,由 于 技术 上 有 所 突破 ,被 分 离 和 鉴定 出 来 的 抑 
瘤 基因 数量 才 明 显 增多 ( 表 24-2)。 . 


24.3.2 癌症 的 遗传 学 基础 


1. 基因 突变 

遗传 物质 的 损伤 和 基因 结构 的 改变 是 细胞 发 生 
恶性 转化 的 必要 前 提 。 在 正常 细胞 的 生长 和 分 化 过 
程 中 , 原 癌 基 因 会 受到 外 部 和 自身 的 调控 ,如 果 这 些 
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调控 作用 一 旦 失常 ,细胞 可 因 茶 些 原 癌 基因 过 度 表 
达 而 进行 失去 控制 的 增殖 ,或 是 严重 影响 到 细胞 的 
分 化 和 功能 。 原 癌 基 因 转 变 为 癌 基 因 , 细 胞 中 的 
DNA 一 定 发 生 了 突变 。 而 且 , 大 部 分 癌症 是 不 参与 
配子 生成 的 体 细胞 突变 引起 的 ,因此 , 体 细胞 突变 引 
起 的 癌症 一 般 是 不 会 从 亲 代 遗 传 给 子 代 的 。 

24.7 说 明了 3 种 使 体 细胞 DNA 产生 活性 瘤 基 
因 变化 的 机 制 。 假 设 最 初 的 原 癌 基因 编码 刺激 细胞 分 
裂 的 蛋白 。 图 24. 7a 显示 , 原 癌 基因 的 自身 突变 产生 





了 编码 一 个 极度 活跃 的 蛋白 的 基因 , 它 的 活性 远 远 强 


于 正常 蛋白 。 图 24.7b 显示 ,DNA 复制 过 程 中 的 一 个 
错误 造成 该 基因 的 多 拷贝 ,它们 全 部 被 转录 和 一 译 , 结 
果 造 成 蛋白 的 倍增 。 在 图 24. 7e 中 , 原 瘤 基因 从 它 的 
正确 位 置 移动 到 细胞 DNA 的 另 一 位 置 (插入 到 一 个 新 
的 启动 子 旁 ) ,这 可 能 是 转 座 子 引起 的 ,基因 在 新 位 置 
处 于 新 的 启动 子 和 其 他 基因 调控 因子 的 控制 下 ,使 它 
的 转录 远 远 超过 正常 ,导致 所 产生 的 蛋白 倍增 。 在 这 
3 种 情况 下 ,正常 基因 的 表达 发 生 了 改变 ,细胞 被 激 
活 ,进行 疯狂 分 裂 。 

此 外 ,阻止 细胞 分 裂 的 抑 癌 基因 发 生 突变 也 会 导 
致癌 症 。 因 为 它们 编码 的 蛋白 在 正常 情况 下 会 阻止 细 
胞 失去 控制 的 生长 。 任 何 使 肿瘤 抑制 蛋白 不 能 生成 或 
是 不 能 行使 正常 功能 的 突变 ,都 会 导致 失控 的 细胞 分 
裂 ( 图 24.8)。- 

2. 多 次 遗传 改变 的 致癌 作用 

有 可 靠 证 据 证 明 , 产 生 一 个 完全 成 熟 的 癌 细 胞 需 
要 体 细胞 发 生 多 于 一 次 的 突变 。 研 究 得 最 透彻 的 结肠 
癌 的 致癌 作用 ,说 明了 这 个 原理 。 


表 24-2 人 类 某 些 抑 癌 基因 


染色 体 定位 。。 失 活 后 涉及 的 肿瘤 





名 称 产物 

RB1 13q14 视网膜 母 细胞 瘤 .骨肉 瘤 、 肺 癌 ,乳腺 瘤 、 膀 胱 癌 磷 蛋 白 

TP 53 17p 肺 痛 .乳腺 癌 . 肝 瘤 等 51 种 癌 核 磷 蛋 白 

77 11p13 Wilms 瘤 锌 指 蛋白 

NF1 17q11.21 神经 纤维 瘤 CAP， 

DCC 18q21 结肠 癌 借 娘 蛋白 

MCC 5q21-q22 | 结肠 瘤 调节 G 蛋白 的 蛋白 








+ CTPase 激活 和 蛋白。 
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24.7 原 癌 基 因 转 变 为 瘤 基因 的 3 种 途径 ( 引 自 Campbel 等 ,1997) 


抑 癌 基因 





图 24.8 抑 瘤 基 因 。 (a) 正常 情况 下 编码 一 种 抑制 细胞 生长 和 分 裂 的 蛋白 质 。 这 时 此 基 
因 有 助 于 阻止 癌 细 胞 的 出 现 。(b) 当 抑 瘙 基因 中 的 突变 使 其 蛋白 质 有 缺损 时 ,通常 在 正常 蛋白 
质 控制 之 下 的 细胞 可 能 分 裂 过 盛 ,最 终 形成 癌 ( 引 自 吴 相 钛 ,2006) 


图 24.9a 显示 ,中 结肠 癌 的 最 初 表现 是 结肠 内 壁 
细胞 的 非 正 常 分 裂 。@ 结肠 内 壁 有 良性 肿瘤 出 现 ( 息 
肉 )。@ 最 终 变 为 恶性 肿瘤 (癌症 ) 。 多 数 情况 下 ,这 
些 在 细胞 水 平 上 的 变化 与 DNA 水 平 上 变化 是 平行 的 ， 
包括 一 个 原 癌 基 因 的 激活 和 两 个 抑 癌 基因 的 失 活 。 这 
些 遗 传 改变 ( 突 变 ) 导致 信号 转 导 通路 的 改变 。 因 为 
这 通常 需要 4 个 或 更 多 基因 的 相互 作用 ,这 样 我 们 就 














(c) 


已 突变 的 换 癌 基因 


细胞 分 裂 失控 


(b) 





理解 了 为 什么 癌症 的 发 生 需 要 很 长 的 时 间 。 

图 24.9b 指出 致癌 突变 是 怎样 在 一 个 体 细胞 中 累 
积 的 。 一 旦 一 个 促 癌 突变 发 生 , 它 将 传 给 所 有 子 代 细 
胞 。 图 24.9 中 显示 ,前 两 个 突变 导致 细胞 分 裂 速度 增 
加 ,同时 也 改变 细胞 表 型 。 最 后 ,累积 了 4 个 致癌 突变 
的 细胞 开始 了 分 裂 失控 。 它 和 它 子 代 细 胞 的 结构 发 生 
了 巨大 改变 。 


细胞 分 列 
: 癌 基 因 活 化 


息肉 生长 
抑 瘤 基因 无 活性 


(a) 结肠 癌 的 逐步 形成 过 程 


1 
突变 (1 处 ) 突变 (2 处 ) 





(b) 突变 在 一 个 癌 细 胞 中 的 积累 


24.3.3 改变 生活 方式 能 降低 癌症 的 危 
险 性 


自 2000 年 以 来 , 某 些 癌症 的 死亡 率 有 所 降低 , 比 
如 胃癌 ,宫颈 癌 、 子 宫 癌 等 ,但 癌症 的 整体 死亡 率 仍 在 
上 升 ,总 体 而 言 , 大 约 平均 每 10 年 上 升 1% 。 癌 症 仍 
然 是 人 类 的 头号 杀手 。 
凡是 能 够 改变 DNA 的 结构 ,引起 DNA 损伤 ,使 细 
胞 癌变 的 物质 , 称 为 致癌 物质 。 两 种 严重 的 致癌 的 外 
界 因素 是 X 射线 和 阳光 中 的 紫外 线 。X 射线 是 导致 脑 
瘤 和 白血病 的 重要 外 界 因素 。 经 常 暴露 于 强烈 阳光 中 
的 紫外 线 下 会 患 皮肤 癌 , 其 中 包括 一 种 致死 类 型 一 
黑色 素 瘤 ( 图 21.19)。 
最 大 数量 的 致癌 物质 是 化 学 诱 变 剂 和 含有 它们 中 
的 某 些 因 子 的 物质 ,其 中 能 导致 多 种 癌症 的 是 烟草 。 
据悉 ,1900 年 肺癌 还 是 一 种 罕见 的 疾病 。 此 后 ,由 于 
许多 人 吸烟 而 使 肺癌 的 发 病 率 大 幅度 地 增高 ,成 为 当 
今 致死 率 最 高 的 癌症 。 多 数 与 烟草 有 关 的 癌症 来 自 直 
接 吸 食 ,但 被 动 吸烟 也 具 极 大 危险 性 。 烟 草 与 酒精 消 
费 联合 起 来 能 导致 包括 肺癌 的 多 种 瘤 症 的 发 病 。 少 量 





突变 (3 处 ) 
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恶性 肿瘤 生长 ( 癌 ) 
抑 瘤 基因 第 二 次 失 活 


突变 (4 处 ) 


图 24.9 结肠 瘤 瘤 变 的 遗传 原理 ( 仿 自 
Campbell 等 ,1997 ) 


吸烟 都 会 引起 口腔 和 咽喉 癌 。 因 此 在 几乎 所 有 的 情况 
下 ,烟草 都 是 致癌 的 罪魁 祸首 。 

致癌 物质 不 仅 引起 基因 突变 ,还 可 以 刺激 细胞 分 
裂 引 起 癌变。 通常 细胞 分 裂 越 快 ,DNA 复制 和 产生 突 
变 的 可 能 性 越 大 。 导 致 胸腺 癌 和 子宫 癌 的 激素 ,能 同 
时 刺激 细胞 分 裂 和 引起 基因 突变 。 

要 想 知 道生 活 环境 中 的 所 有 致癌 因素 ,研究 的 任务 
还 很 艰巨 ,许多 环境 和 污染 因素 还 在 评估 之 中 。 是 否 接 
触 致癌 物 常常 是 个 人 的 选择 ,诸如 吸烟 、 食 用 动物 脂肪 、 饮 
酒 和 长 期 进行 日 光 浴 都 是 造成 致癌 危险 的 个 人 行为 因素 。 

避免 致癌 物质 对 人 体 健 康 的 损害 并 不 是 唯一 手 
段 , 因 为 许多 事实 证 明 ,一 些 食物 可 能 显著 降低 癌症 的 
危险 性 ,比如 每 天 吃 20 ~ 50 g 植物 纤维 ,同时 减少 动 
物 脂 肪 摄 入 ,有 可 能 防止 肠 瘤 发 生 。 事 实 还 表明 ,水 果 
和 蔬菜 中 含有 的 维生素 C` 人 和 维生素 A 复合 物 能 防 
止 多 种 癌症 。 卷 心 菜 及 其 近 缘 种 类 的 蔬菜 ,包括 椰 菜 
和 花椰菜 , 富 含 尚未 为 人 所 知 的 抑 癌 物质 。 

人 类 征服 癌症 之 战 已 在 多 条 阵线 上 展开 了 ,其 前 
景 乐观 ,尤其 令 人 兴奋 的 是 ,我 们 可 以 通过 选择 日 常生 
活 方式 来 减少 多 种 癌症 发 生 的 危险 性 。 
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. 应 如 何 正确 理解 基因 组 、 人 类 基因 组 ? 
， 人 类 基因 组 的 基本 特征 有 哪些 ? 

. 你 对 "全 人 类 只 有 一 个 共同 的 基因 组 ”的 说 法 是 怎样 理解 的 ? 为 什么 ? 
. 什么 是 染色 体 病 ? - 

. 癌 基 因 分 成 几 类 ? 什么 是 抑 癌 基因 ? 

. 细胞 癌变 的 遗传 学 基础 是 怎样 的 , 试 举 一 例 详细 说 明 。 

. 生活 方式 的 改变 为 什么 可 以 减少 瘤 症 的 风险 ? 

.人 类 基因 组 计划 是 一 个 怎样 的 研究 计划 ? 你 怎样 理解 它 的 深远 意义 ? 
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几 种 鲍 的 品种 及 野生 岩 镶 (右上 )s 
正如 达尔 文 所 说 ,如 果 把 不 同 品种 的 
镶 拿 给 鸟 类 学 家 去 看 ,并 告诉 他 这 些 
都 是 野 鸟 ,他 一 定 会 把 它们 分 别 列 为 
不 同 的 物种 ( 引 自 Starr,1997) 





一 个 半 世 纪 前 ,进化 论 (evolutionism) 是 作为 特 创 论 (creationism ) 的 对 立 面 
而 出 现 的。 进化 论 代替 特 创 论 对 生物 学 、 自 然 科 学 乃至 人 类 思想 是 一 次 革命 。 
在 这 之 前 , 特 创 论 占 统治 地 位 。 那 时 大 多 数 人 相信 世界 ,包括 形形色色 的 生物 
在 内 ,是 上 沉 有 目的 地 设计 和 创造 的 。 各 种 各 样 的 生物 一 经 被 上 沉 创 造 出 来 ， 
就 不 会 再 有 变化 ,它们 是 天 生 完 美的 。1859 年 伟大 的 生物 学 家 达尔 文 (Charles 
Darwin,1809 一 1882 ) 发表 了 《物种 起 源 )(Origin of Species) 一 书 , 用 邻 人 信服 的 
材料 证 明 ,物种 是 可 以 变化 ,而 且 一 直 在 变化 之 中 。 一 个 物种 是 从 原先 存在 的 
另 一 个 物种 演变 而 来 。 每 一 个 分 类 群 万 至 整个 生物 有 一 个 共同 由 来 ,它们 来 自 
一 个 共同 祖先 。 达 尔 文 给 我 们 描绘 了 另 一 个 世界 :这 里 没有 超自然 的 创造 , 没 
有 预定 的 目的 ,没有 预先 的 设计 ,生物 按照 自身 的 法 则 在 无 休止 的 运动 ,在 变 
异 , 在 进化 。 : 

进化 学 说 是 生物 学 的 一 个 重要 的 统一 理论 。 有 了 这 个 理论 ,我 们 才能 对 生 
物 的 多 样 性 ,适应 性 和 统一 性 作出 统一 的 合乎 远 辑 的 解释 。 有 了 这 个 理论 ,我 
们 才能 把 纷繁 的 生物 员 穿 起 来 ,形成 系统 。 有 了 这 个 理论 ,我 们 才能 把 生物 学 
各 分 支 学 科 融 汇 成 一 个 整体 ,成 为 统一 的 生命 科学 。 


25.1.1 达尔文 是 进化 理论 的 主要 创立 者 





: 在 达尔 文 以 前 ,仅仅 有 少数 科学 家 对 圣经 创 世 故 
， 事 ,对 物种 是 固定 不 变 的 论断 提出 疑问 。 

| 第 -个 坚定 的 进化 论 者 是 法 国学 者 拉 马 克 (Jean 
. 


em i Tr Te 


Baptistie Lamarck ,1744 一 1829 ) 。18 世 纪 90 年 代 后 期 ， 
拉 马 克 系统 研究 了 巴黎 博物 馆 软 体 动物 的 收藏 品 。 这 
里 既 有 化 石 的 又 有 生活 的 软体 动物 标本 。 他 发 现 ,这 
些 化 石 软体 动物 和 今天 活着 的 软体 动物 很 相似 ,可 以 
将 早期 化 石 、 较 近 的 第 三 纪 的 化 石 ,直到 现 生 的 物种 排 
列 成 实质 上 不 间断 的 种 系 序列 。 拉 马克 由 此 得 出 结 


” 论 :许多 动物 种 系 在 时 间 上 经 历 了 缓慢 而 逐渐 的 变化 。 
{ 拉 马 克 认 为 生物 进化 有 两 个 起 因 : 自 然 " 赋予 动 物 生命 
“不断 使 其 结构 复杂 化 的 力量 ” ,以 及 动物 对 环境 中 特殊 


条 件 上 反应 的 能 力 。 关 于 后 者 , 拉 马 克 认 为 行为 引起 的 
”生理 过 程 (“用 与 不 用 ”) 与 获得 性 遗传 的 结合 ,推动 了 
”生物 的 进化 性 变化 。1809 年 , 拉 马 克 的 著作 《动物 学 


哲学 》( Philosophie Zoologipue ) 出 版 , 遭 到 了 以 比较 解 
章 学 权威 学 者 居 维 时 ( G. Cuvier, 1769 一 1832 ) 为 代表 
的 博物 学 家 的 择 击 。 地 质 记录 确实 记 下 岩石 断裂 、 捏 
曲 ,大 批 动物 群 的 灭绝 等 。 大 多 数 博 物 学 家 不 能 认同 ， 
不 同 地 层 之 间 生 物 的 连续 性 。 而 拉 马 克 还 不 能 拿 出 足 
够 多 的 材料 去 说 服 他 的 同行 。 更 重要 的 是 特 创 论 在 社 
会 上 仍 占 统 治 地 位 。《 动 物 学 哲学 》 出 版 后 ,整个 知识 
界 和 社会 舆论 几乎 是 一 面倒 地 对 拉 马 克 提 出 指责 , 乃 
至 咒 笑 。 这 一 切 使 刚刚 露头 的 进化 思想 又 归于 沉 罕 。 
这 并 不 是 由 于 拉 马 克 的 理论 中 包含 有 获得 性 遗传 观 
点 ,主要 还 是 由 于 他 的 进化 思想 为 当时 占 统 治 地 位 的 
神 创 论 观念 所 不 容 。 

然而 , 随 着 科学 的 发 展 ,进化 思想 的 创立 和 成 长 是 
一 件 不 可 避免 的 事情 。1809 年 , 正 是 拉 马 克 那 本 招来 
非议 的 《动物 学 哲学 ?出 版 的 那 一 年 ,一 位 后 来 改变 了 
整个 生物 学 的 人 物 达 尔 文 诞生 了 。 达 尔 文 的 父亲 是 一 
位 出 色 的 医生 。 他 的 祖父 EE， 达尔 文 (Eraemue 
Darwin ,1731 一 1802 ) 是 《动物 规律 学 》(Zoonomia ) 
(1394) 一 书 的 作者 ,在 这 本 书 中 ,有 一 些 不 其 明确 的 
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进化 假说 ,但 是 他 并 没有 进一步 扩展 这 些 观 点 。 青 少 
年 时 代 的 达尔 文 特别 喜爱 博物 学 ,热衷 于 打猎 ,采集 标 
本 。 他 称 自己 为 “天 生 的 博物 学 家 ”。 在 当时 的 英国 ， 
博物 学 还 不 是 大 学 里 正规 的 研究 学 科 ,达尔 文 16 岁 进 
人 爱丁堡 大 学 学 医 ,1828 年 又 到 剑桥 大 学 学 习 神学 ， 
但 他 仍然 迷恋 于 博物 学 。 在 爱丁堡 和 剑桥 ,他 多 次 参 
加 博物 学 的 野外 考察 ,阅读 大 量 博物 学 著作 ,从 他 的 老 
师 享 斯 罗 (J.S. Henslow) 等 人 那里 汲取 了 大 量 博物 学 
知识 。1831 年 ,年 仅 22 岁 的 达尔 文 ,以 不 支取 薪金 的 
博物 学 家 的 身份 ,参加 了 贝 格 尔 号 ( Beagle) 航海 考察 。 
这 时 ,达尔 文 已 经 成 为 一 位 有 经 验 的 博物 学 家 。 在 航 
行 中 ,他 能 将 收集 到 的 生物 标本 迅速 地 标 上 属 和 科 的 
名 称 ,并 作出 有 条 不 率 和 方法 得 当 的 记录 。 这 表明 他 
在 昆虫 学 .动物 学 .植物 学 和 地 质 学 方面 有 着 广博 的 知 
识 并 在 野外 研究 考察 的 方法 技能 上 训练 有 素 。 

参加 贝 格 尔 号 航行 考察 (1831 年 12 月 27 日 一 
1836 年 10 月 2 日 ) 是 达尔 文 一 生 中 有 决定 意义 的 事 
件 (图 25.1)。 贝 格 尔 号 是 被 派 往 美洲 去 测绘 南美 洲 
海岸 线 的 。 达 尔 文 将 大 部 分 时 间 用 在 岸上 采集 生物 标 
本 和 化 石 标本 。 通 过 这 次 环球 考察 所 收集 到 的 材料 成 
为 他 提出 进化 理论 的 最 早 也 是 最 重要 的 证 据 之 一 。 在 
航行 中 ,达尔 文 看 到 一 系列 重要 的 现象 。 例 如 ,南美 洲 
大 陆 和 南半球 另外 两 个 大 陆 一 一 非洲 和 澳洲 的 气候 条 
件 相似 但 动物 区 系 差别 很 大 。 特 别 是 ,加 拉 帕 苹 斯 群 


. 岛 (Calapagos) 等 岛屿 上 的 动物 与 邻近 的 南美 洲 大 陆 


地 区 的 动物 非常 相似 ,彼此 关系 很 近 ,而 与 其 他 气候 条 
件 相 似 的 岛屿 (如 邻近 非洲 的 佛 得 角 群 岛 ) 的 动物 关 
系 甚 远 。 再 例如 ,南美 洲 大 陆 的 化 石 , 比 之 与 其 他 大 陆 
的 化 石 ,与 现 生 的 南美 洲 物 种 更 为 相似 。 怎 样 解释 这 
些 现象 呢 ? 这 个 问题 常常 素 绕 在 达尔 文 的 头脑 。 但 在 
航行 中 ,达尔 文 还 没有 形成 明确 的 物种 演化 的 观念 。 
达尔 文成 为 一 名 进化 论 者 ,其 转折 点 在 1837 年 3 
月 到 7 月。 这 时 ,达尔 文 认识 到 ,如 果 假 定 物种 是 逐渐 
变化 的 ;他 在 航行 考察 中 所 收集 到 的 许多 事实 ,都 可 以 
一 一 得 到 合乎 逻辑 的 解释 。 他 打开 了 第 一 本 关于 物种 
演变 的 笔记 本 ,着 手 搜集 有 关 物 种 演变 的 证 据 。 到 了 
1839 年 ,达尔 文 的 物种 形成 各 进化 的 观点 ,包括 自然 
选择 的 学 说 已 经 定型 。1844 年 前 ,他 已 经 整理 好 一 篇 
重要 论文 ,其 中 包含 了 后 来 的 《物种 起 源 》 一 书 的 主要 


论点 。 
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19 世纪 50 年 代 , 另 一 位 英国 学 者 华 莱 士 (A. R. 


Wallace,1823 一 1913) 在 印度 尼 西 亚 做 野外 工作 , 构 
思 出 一 个 和 达尔 文 的 观点 相同 的 理论 。1858 年 6 月 
达尔 文 收 到 华 莱 士 的 一 封 信 , 附 有 论文 手稿 。 信 中 
说 ,如 果 他 认为 这 篇 文章 很 新 颖 有 趣 ,就 请 他 送 给 赖 
尔 (C. Lyell,1797 一 1875 ) 看 看 。 达 尔 文 立 即将 华 莱 
土 的 文章 转交 给 赖 尔 。1858 年 7 月 1 日 ,两 位 著名 
科学 家 也 是 达尔 文 的 好 友 赖 尔 和 胡 克 (J. D. Hooker， 
1817 一 1911) 在 林 奈 学 会 公布 了 华 菜 士 的 文章 和 达 
尔 文 1844 年 论文 的 摘要 。1858 年 8 月 20. 日 载 有 这 
些 文章 的 《会 刊 ) 出 版 。1859 年 11 月 达尔 文 关 于 生 
物 进化 的 划时代 的 巨著 《物种 起 源 》( Origin of Spe- 
cies) 出版。 

《物种 起 源 》 的 出 版 给 特 创 论 以 沉重 的 打击 ,使 生 
物 学 终于 摆脱 了 神学 的 映 绊 ,而 作为 一 门 科学 站 立 起 
来 。《 物 种 起 源 》 出 版 一 个 半 世 纪 以 来 ,进化 生物 学 有 
了 巨大 的 发 展 。 但 《物种 起 源 》 出 版 引起 的 争论 ,至 今 
也 没有 完全 平息 下 来 。 尽 管 如 此 ,达尔 文 已 经 被 人 们 
奉 为 人 类 最 伟大 的 科学 家 之 一 而 载 人 史册 。 在 进化 生 
物 学 范围 内 ,至今 很 少 有 人 能 和 达尔 文 的 贡献 相 比 , 没 
有 哪 一 个 研究 者 给 该 学 科 的 发 展 如 此 大 的 推动 。 虽 然 
有 人 一 次 又 一 次 地 宣称 已 经 把 达尔 文 驶 倒 , 达 尔 文 的 
许多 观点 和 他 所 掌握 的 证 据 至 今 仍 富有 生命 力 。 

达尔 文 在 进化 论 方面 的 贡献 是 多 方面 的 。 最 重要 
的 是 完成 了 两 个 理论 突破 :一 个 是 提出 共同 由 来 学 说 
(theory of common descent) ,一 个 是 提出 了 自然 选择 学 
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说 (theory of natural selection ) 。 
25.1.2 多 重 证 据 支 持 共 同 由 来 学 说 


达尔 文 比较 分 析 了 加 拉 帕 戈 斯 群岛 不 同 岛屿 上 
洽 (finch) 的 异同 ,又 分 析 了 这 些 海岛 地 淮 与 邻近 南 
洲 大 陆地 省 的 异同 ,指出 这 些 加 拉 帕 区 斯 群岛 上 的 ? 
同 地 省 具有 共同 祖先 ,由 来 自 南 美洲 大 陆 的 共同 祖 
演变 而 来 。 达 尔 文 进而 推断 所 有 动物 有 一 个 共同 
先 ,所 有 植物 有 一 个 共同 祖先 ,乃至 所 有 生物 有 一 个 : 
一 的 起 源 。 共 同 由 来 学 说 的 提出 和 发 展 ,不 仅仅 是 
密 而 深入 思考 的 产物 ,而 且 得 到 大 量 证 据 的 支持 。 ， 

加 拉 帕 戈 斯 地 省 与 共同 由 来 学 说 : 

这 些 证 据 首先 来 自生 物 地 理学 。 加 拉 帕 戈 斯 群 
动物 和 邻近 南美 洲 大 陆 的 关系 是 这 方面 的 一 个 经 典 人 
例证 。 加 拉 帕 戈 斯 群岛 位 于 东 太平 洋 , 离 厄瓜多尔 当 
岸 600 km。 这 些 由 火山 喷发 而 形成 的 岛屿 ,地 跨 赤 
两 侧 。 它 们 只 有 短 短 100 万 年 历史 ,从 未 和 大 陆 相 并 
过 。 岛 上 生物 很 少 ,但 有 一 些 生物 却 是 岛 上 独 有 的 
种 。 达 尔 文 考察 了 这 里 的 仙人 掌 ,26 种 陆 栖 鸟 类 ,上 
大 的 陆 鱼 ,最 鳞 蜥 (iguana) 等 生物 。 最 使 达尔 文 看 
的 是 13 种 彼此 关系 密切 的 地 稚 ( 图 25.2) 。 这 是 : 
像 麻 稚 一样 大 小 的 小 鸟 ,同属 于 地 管 亚 科 (subfam 进 
Geospizimae) ,统称 之 为 加 拉 相 苹 斯 地 省 (Galapa 织 
finches) 。 它 的 区 别 主要 在 咏 的 形状 和 大 小 上 。 不 同 
的 唉 适应 不 同 的 食物 :大 小 不 同 的 种 子 、 仙 人 党 和 有 
虫 。 它 们 是 从 哪里 来 的 呢 ? 
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仙人 掌 地 省 


南美 洲 、 非 洲 .省 洲 是 3 个 地 处 南半球 的 大 陆 , 自 
然 条件 相 似 , 但 动物 区 系 迎 然 不 同 , 分 属 不 同 的 动物 地 
理 区 。 达 尔 文 看 到 ,海岛 动物 和 邻近 大 陆 的 动物 有 着 
密切 的 关系 。 加 拉 帕 戈 斯 群岛 上 的 动物 属于 南美 洲 大 
陆 的 类 型 ,和 南美 洲 大 陆 有 密切 的 关系 。 佛 得 角 群 岛 
(Cape verde) 是 邻近 非洲 西海 岸 的 火山 岛 ,那里 也 有 
一 些 独 有 的 物种 , 却 属于 非洲 大 陆 类 型 。 加 拉 帕 戈 斯 
群岛 和 佛 得 角 群 岛 都 是 地 处 热带 的 火山 岛 ,自然 条 件 
相似 ,但 居住 其 中 的 生物 却 彼 此 大 不 相同 ,而 同 各 自 令 
近 的 大 陆 生物 相似 。 那 么 ,这 些 海 岛 上 的 独 有 生物 ,其 
祖先 是 否 来 自 邻 近 大 陆 的 迁移 者 呢 ? 

1837 年 3 月 鸟 类 学 家 十 尔 德 (John Could) 告 诉 达 
尔 文 ,从 加 拉 犁 戈 斯 群岛 采 回来 的 鸟 类 嘲 蓝 ( mocking- 
bird) 的 标本 中 , 岛 与 岛 之 间 有 着 明显 的 差异 ,它们 是 
不 同 的 物种 。 这 使 达尔 文 看 到 海岛 与 邻近 大 陆 动物 的 
关系 以 有 趣 的 形式 在 同一 群岛 内 部 表现 出 来 。 那 么 ， 
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图 25.2 加 拉 帕 戈 斯 地 省 系统 树 ” 自 上 而 下 ,从 大 地 
稚 到 仙人 掌 地 省 ,生活 在 加 拉 帖 蕊 斯 群岛 各 岛屿 比较 干燥 
的 海岸 ,以 种 子 为 食 . 从 食 芽 党 到 吸 木 鸟 淮 ,生活 在 各 岛 比 
较 湿润 的 森林 , 食 芽 党 以 树木 核 条 上 的 芭 为 食 ,其 他 的 树 作 
以 昆虫 为 食 。 最 后 的 刺 嘴 沼 生活 在 邻近 Coeos 岛 的 矮 生 灌 
木林 中 ,以 小 昆虫 为 食 ( 引 自 Purves 等 ,1995 ) 


一 个 岛屿 独 有 的 物种 和 邻近 岛屿 上 非常 相似 而 又 不 同 
的 物种 之 间 有 没有 什么 关系 呢 ? 

面 对 环球 考察 中 产生 的 问题 ,达尔 文 认识 到 ,如 果 
抛弃 掉 物种 不 变 的 陈旧 观念 ,这 些 现象 都 可 以 用 自然 
的 原因 给 予 合 乎 逻辑 的 解释 。 大 陆 的 生物 由 于 偶然 的 
原因 来 到 这 些 新 生 的 岛屿 。 这 些 迁 移 者 生活 在 自然 条 
件 和 大 陆 不 同 而 又 相对 隔离 的 海岛 上 ,逐渐 发 生变 蜡 ， 
形成 海岛 独 有 的 物种 。 同 样 的 道理 , 当 某 种 迁移 者 从 
一 个 岛屿 进入 另 一 个 岛屿 ,由 于 岛屿 之 间 食 物资 源 及 
种 间 关 系 的 不 同 ,而 演变 成 新 的 物种 。 加 拉 帕 戈 斯 地 
省 就 是 以 这 种 方式 形成 的 。 来 自 南美 洲 大 陆 的 地 人 淮 ， 
在 群岛 内 多 次 迁移 ,在 它们 登陆 的 岛屿 上 ,由 于 当时 可 
供 使 用 的 食物 资源 不 同 而 发 生变 蜡 ,先后 形成 13 种 在 
鸣 的 形状 和 大 小 上 互 有 差异 的 物种 (图 25.2)。 它 们 
都 是 群岛 独 有 的 物种 ,而 且 都 是 来 自 南 美洲 大 陆 的 地 
省 的 后 疹 。 达 尔 文 由 此 引申 出 一 个 重要 概念 ,那些 彼 
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此 相似 而 又 互 有 区 别 的 物种 来 自 一 个 共同 的 祖先 , 它 
们 有 一 个 共同 由 来 。 它 们 之 间 有 或 近 或 远 的 亲缘 
关系 。 

形态 学 的 比较 研究 为 共同 由 来 学 说 提供 重要 证 据 

共同 由 来 学 说 一 经 提出 ,就 得 到 来 自生 物 学 各 分 
支 学 科 的 支持 。 比 较 解剖 学 是 一 个 重要 的 提供 证 据 的 
学 科 。 正 如 大 家 所 熟知 的 ,人 的 上 上 肢 、 马 的 前 腿 、 海 豚 
的 鳍 足 、 蝙 晤 的 咽 手 ,功能 不 同 ,外 部 形态 也 有 显著 差 
蜡 。 然 而 ,它们 的 骨骼 构造 却 是 相似 的 ,它们 有 一 个 共 
同 的 结构 模式 :最 上 端 是 有 骨 ,下 面 是 相互 平行 的 尺骨 
和 梯 骨 , 再 下 面 是 由 一 组 小 骨骼 组 成 的 腕 骨 , 最 下 端 则 
是 前 后 相连 的 掌 明 和 趾 骨 。 它 们 还 有 相似 的 肌肉 和 血 
管 。 在 胚胎 发 育 过 程 中 ,它们 都 是 从 相同 组 织 发 育 而 
来 。 在 巨大 的 多 样 性 中 蕴含 着 如 此 高 度 的 统一 性 。 它 
们 之 间 存 在 一 种 什么 样 的 关系 呢 ? 

息 行 动物 、 鸟 类 和 哺乳 动物 是 陆 栖 的 崔 椎 动物 。 
根据 化 石 记 录 , 最 早 的 陆 生 状 椎 动物 是 多 少 有 些 趴 着 
行走 的 想 行 动物 ,它们 有 一 个 颇 为 典型 的 5 个 趾 的 肢 
骨 。 随 后 ,不 断 扩展 其 生存 环境 ,占领 一 个 又 一 个 新 的 
陆地 环境 。 其 中 有 少数 后 裔 甚至 重新 退回 海洋 ,重新 
适应 那里 的 环境 。 因 此 ,在 翼 龙 (Pterosaur) (恐龙 的 一 
种 ,已 灭绝 )、 鸟 类 、 蝙 蝠 这 样 的 谱系 中 ,5 趾 肢 体 逐 渐 
演变 成 各 种 飞行 器 官 。 在 海豚 、 企 和 这 样 的 谱系 中 ,5 
趾 肢 体 演变 成 类 似 鳝 的 游泳 器 官 。 在 其 他 谱系 中 , 现 
代 马 经 过 慢 慢 的 修饰 成 为 具有 一 个 趾 的 较 长 的 肢体 ， 
钥 鼠 及 其 他 洞穴 动物 成 为 瘤 状 肢 体 , 大 象 的 肢体 成 为 
柱状 ,而 人 的 灵活 的 手臂 和 能 自由 抓 握 的 手 则 是 能 制 
造 和 使 用 工具 的 器 官 ( 图 25.3)。 这 样 功能 各 异 的 前 
肢 有 一 个 共同 来 源 ,它们 都 来 自 原始 陆 生养 椎 动物 5 
” 吓 型 的 肢体 。 那 些 不 同 物种 因为 来 自 共 同 祖 先 而 具有 
的 相似 性 的 结构 称 为 同 源 结构 (homologous structure ) 。 
生物 学 家 对 任何 两 个 物种 ,分 析 比 较 它们 有 哪些 同 源 
的 结构 和 性 状 ,有 哪些 不 同 源 的 结构 和 性 状 , 据 此 判定 
其 亲缘 关系 的 远近 。 

胚胎 学 也 为 共同 由 来 学 说 提供 了 有 力 的 证 据 。 所 
有 状 容 动物 的 胚胎 ,在 其 发 育 早 期 都 有 这 样 的 一 个 阶 
段 :没有 成 对 的 附 肢 , 却 有 一 个 相当 大 的 尾 ,有 鲁 赛 和 
鲁 弓 ,脑子 很 小 ,心脏 是 两 腔 的 ,前 端 连 着 通 往 鲁 的 动 
脉 弓 ,后 端 连 着 静脉 (图 25.4) 。 在 成 年 的 鱼 中 仍然 保 
留 了 鳃 和 两 腔 心 脏 ,而 在 其 他 兰 椎 动物 中 ,进一步 的 发 
育 使 鳃 消失 了 ,心脏 的 构造 也 发 生 了 变化 。 动 物 个 体 
发 育 是 按 规定 的 途径 一 步 一 步 完成 的 。 所 有 的 兰 椎 动 











图 25.3 几 种 咨 椎 动物 前 肢 结 构 的 比较 从 远古 早期 由 行 
动物 一 般 形态 开始 ,进化 出 的 贿 椎 动物 不 同 前 肢 ,它们 具有 相似 
的 骨 通 结构 ,保留 着 原始 骨骼 的 数量 和 位 置 ( 引 自 Starr 等 ,1997) 


物 继承 了 来 自 远古 的 相同 的 发 育 程序 ,使 它们 上 其 有- 
个 彼此 相似 的 早期 胚胎 发 育 阶段 。 这 是 所 有 峭 椎 动 
从 共同 祖先 进化 而 来 的 一 个 有 说 服 力 的 证 据 。 

化 石 纪录 为 共同 由 来 学 说 和 生物 进化 提供 了 直 
证 所 
保存 在 不 同 地 质 年 代 的 层 积 岩 中 的 化 石生 物 之 | 
是 否 存 在 连续 性 ,和 地 球 上 物种 进化 的 观点 有 着 十 
密切 的 关系 。 在 19 世纪 上 半 叶 ,直到 达尔 文 发 表 人 
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图 25.4 痊 椎 动物 的 早期 肛 胎 (a) 成 年 疹 椎 动物 有 着 巨 
大 的 多 样 性 ,而 早期 年 胎 却 非常 相似 。(b) 想 行 类 , 鸟 类 ,哺乳 类 
的 早期 胚胎 仍 有 似 鱼 的 结构 ( 引 自 Starr 等 ,1997) 


种 起 源 》 ,在 博物 学 家 中 ,主张 不 同 地 层 中 的 生物 没有 
连续 性 的 ,仍然 占 到 大 多 数 。 

达尔 文 在 南美 洲 阿根廷 发 现 了 巨大 的 雕 齿 兽 ( glyp- 
todont) 化 石 。 使 他 十 分 感 兴趣 的 是 ,在 地 球 上 所 有 的 生 
物 中 ,只 有 生活 的 夕 狂 (armadillo) 和 这 种 已 灭绝 的 雕 齿 


兽 相 似 (图 25.5)。 它 们 是 哺乳 动物 ,都 有 很 不 常见 的 


骨 板 和 鳞 板 。 而 且 在 地 球 上 所 有 地 方 , 只 有 在 独 猴 生活 
的 同一 地 区 才 有 可 能 找到 雕 齿 兽 的 化 石 。 雕 齿 兽 和 狐 
狂 之 间 性 状 上 的 差别 说 明 它们 属于 不 同 物种 ,而 它们 之 
间 的 高 度 相似 说 明 它们 之 间 有 着 亲缘 关系 。 如 果 雕 齿 
兽 不 是 夕 狂 的 直系 祖先 ,也 可 能 是 旁 系 的 远 祖 。 

达尔 文 关于 有 雕 齿 兽 和 狐 猴 的 论述 是 富有 洞察 力 的 。 
但 它们 还 没有 能 构成 一 个 谱系 。 一 些 博物 学 家 声称 ,如 
果 没 有 在 地 层 中 找到 令 人 信服 的 、 完 备 的 化 石生 物 的 谱 
系 ,地 层 中 生物 的 不 连续 性 就 是 不 可 动摇 的 。 

现代 马 (Equus) ,包括 马 、 驴 、 斑 马 ,是 高 度 特 化 的 
哺乳 动物 。 它 有 两 个 其 他 动物 没有 的 特征 : 它 的 足 上 
仅 有 一 个 趾 ( 第 三 趾 ) ,磨牙 的 齿 冠 高 ,咀嚼 面 上 有 复 
杂 的 棱 沽 。1860 年 , 达尔 文 发 表 《 物 种 起 源 》 后 一 年 ， 
人 们 在 地 层 中 发 现 了 三 趾 马 ,接着 又 有 许多 惊人 的 发 
现 。 到 了 19 世纪 七 八 十 年 代 一 个 相当 完整 的 化 石 马 


25.1 进化 理论 的 创立 :历史 和 证 据 ”923: 











(b) 


图 25.5 狐 猴 (a) 和 吕 齿 兽 (b 已 灭绝 ) 这 两 种 动物 都 有 不 常见 的 
骨 板 和 鳞 板 ,并 分 布 于 同一 区 域 ( 引 自 Starr 等 ,1997) 


谱系 已 经 形成 。 如 图 25.6 所 示 , 在 最 后 一 个 冰期 , 即 
一 万 年 前 的 更 新 世 末 期 ,现代 马 已 经 现 身 。 在 180 万 
年 前 的 上 新 所 地 层 中 ,有 多 种 三 趾 马 和 单 趾 马 。 其 中 ， 
上 新 马 ( Pliohippus) 是 和 现代 马 相 似 的 单 趾 马 ,体型 比 
现代 马 小 。 人 们 认为 ,现代 马 正 是 这 种 小 型 音 趾 马 的 
后 毅 。 再 向 前 追溯 到 500 万 年 前 的 中 新 世 , 已 不 见 单 
趾 马 的 踪影 ,但 在 多 种 三 趾 马 中 ,有 一 种 草原 古 马 
(Merychippus) ,一 个 趾 长 ,还 有 两 个 不 着 地 的 短 趾 。 为 
三 趾 马 和 单 趾 马 之 间 的 过 渡 类 型 。 追 溯 到 2400 万 年 
前 , 渐 新 世 的 中 马 (Wesopipps) ,也 是 三 趾 马 ,但 三 趾 一 
样 长 。3800 万 年 前 的 始 马 (Hyracotherium) 是 一 种 四 趾 
马 ,大 小 如 犬 , 这 时 见 不 到 三 趾 马 。 从 始 马 到 中 马 到 草 
原 古 马 到 上 新 马 再 到 现代 马 , 人 们 看 到 三 个 明显 的 进 
化 趋势 :体型 愈 来 您 大 , 趾 的 数目 不 断 减 少 ,磨牙 的 咀 
嚼 面 愈 来 您 复杂 。 如 果 把 4000 万 年 内 马 科 化 石 都 包 
括 进 来 ,正如 图 25.6 右边 分 支 图 所 示 , 那 就 是 一 个 多 
分 支 的 系统 树 。 马 科 谱 系 是 第 一 个 搞 清楚 的 化 石生 物 
谱系 , 它 为 进化 论 提供 了 有 力 的 上 古生物 学 方面 的 证 据 。 

值得 注意 的 是 , 纵 观 各 个 地 层 化 石 ,生物 进化 的 总 
趋势 是 ,生物 体 结 构 的 复杂 人 性 在 逐渐 增加 。 最 早出 现 
的 是 内 部 结构 比较 简单 的 原核 生物 ,然后 是 真 核 生物 。 
先是 单 细胞 真 核 生 物 ,然后 是 多 细胞 生物 。 卷 椎 动物 
几 个 纲 的 先后 顺序 是 鱼 类 、 两 栖 类 、 拒 行 类 ;最 后 是 鸟 
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25.6 马 的 进化 历史 ( 引 自 Campbell 等 ,1993) 


类 和 哺乳 类 等 。 这 些 顺 序 同 生物 学 家 对 现 生生 物 进行 
同 源 性 状 分 析 得 出 的 结论 是 一 致 的 。 这 说 明 , 化 石 记 
录 和 来 自生 物 地 理学 .比较 解剖 学 、 胚 胎 学 等 方面 的 证 
据 之 间 可 以 而 且 应 该 相互 补充 、 相 互 印 证 ,并 构成 完整 
的 证 据 链 ,为 共同 由 来 学 说 奠定 了 坚实 的 基础 。 进 化 
论 的 巨大 魅力 就 在 于 ,每 一 个 生命 科学 的 分 支 领域 (如 
生物 化 学 植物 学 ) 所 发 生 的 现象 ,都 印证 了 共同 由 来 














学 说 的 正确 性 。 除 了 用 进化 论 解释 外 ,没有 一 种 说 法 : 
使 生物 学 所 有 现象 显得 如 此 的 合情合理 。 
25.1.3 人工 选择 的 效应 是 自然 选择 的 * 

一 个 有 用 的 佐证 


在 达尔 文 提出 自然 选择 学 说 时 ,自然 选择 还 只 是 达 - 
尔 文 根 据 若 干 生物 界 普遍 存在 的 事实 所 做 出 的 推论 。 











3 


en 


达尔 文 根 据 观 察 提 出 ,自然界 没 有 两 个 生物 个 体 


是 完全 一 样 的 。 群 体 是 由 同 种 个 体 组 成 的 。 在 群体 中 


存在 着 相当 大 的 变异 性 。 在 众多 的 变异 中 ,至 少 有 一 
部 分 能 够 遗传 给 后 代 。 达 尔 文 注意 到 ,生物 具有 巨大 
的 生殖 能 力 。 自 然 界 能 提供 给 每 一 种 生物 的 生活 资源 
是 有 限 的 。 而 在 自然 界 ,生物 群体 的 个 体 数量 却 往 往 


”是 相对 稳定 的 。 达 尔 文 由 此 推论 ,在 一 个 群体 中 ,个 体 


之 间 存在 着 生存 斗争 。 由 于 生存 斗争 是 在 互 有 差异 的 
个 体 之 间 进 行 的 ,那些 具有 “有 益 的 "性 状 的 个 体 将 获 
得 更 多 存活 和 生殖 的 机 会 。 代 复 一 代 ,群体 发 生变 化 。 
其 中 具有 “有 益 的 "性状 的 个 体 增多 ,具有 “有 害 的 ”性 
状 的 个 体 减少 。 这 种 有 差别 的 存活 和 生殖 就 是 选择 。 
在 达尔 文 之 前 ,也 兽 有 人 谈论 过 选择 。 但 他 们 认为 , 先 


， 择 仅 仅 在 于 淘 涩 脆弱 的 个 体 ,不 能 促使 新 东西 的 出 现 ， 


不 能 导致 进化 。 达 尔 文 却 认为 ,通过 连续 的 选择 ,可 以 
更 加 适应 所 处 的 环境 ,可 以 使 轻微 的 变异 积累 起 来 ,出 
现 新 的 结构 和 功能 ,并 导致 新 物种 的 形成 。 

达尔 文 深 知 ,要 人 们 相信 这 一 假说 必须 拿 出 有 说 
服 力 的 证 据 。 在 这 里 ,一 个 重要 问题 在 于 ,种 内 个 体 之 
间 轻 微 的 变异 ,能 不 能 以 及 怎样 才能 将 变 成 变种 之 间 
乃至 物种 之 间 的 显著 的 变异 。 自 然 界 中 的 进化 太 缓慢 
了 ,达尔 文 把 目光 投向 动物 和 植物 培育 者 的 活动 。 他 
认为 ,人 工 选择 ( artificial choice) 和 自然 选择 极为 相 
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似 ,人 们 可 以 从 这 里 观察 到 选择 的 效应 。 

在 家 养 动物 和 栽培 植物 的 培育 中 ,人 们 根据 经 济 
的 或 观赏 的 要 求 ,选择 那 种 具有 目标 性 状 的 个 体 作 为 
末 本 来 繁育 后 代 。 经 过 连续 的 选择 ,培育 对 象 发 生 巨 
大 变化 ,以 至 于 和 他 们 作为 由 来 的 野生 物种 很 少 相 似 。 
由 于 选择 目标 的 不 同 ,在 家 养 动物 和 栽培 植物 的 不 同 
品种 间 ,也 表现 出 巨大 的 差异 。 达 尔 文 曾 收集 并 研究 
多 种 镶 的 品种 。 达 尔 文 认为 ,如 果 把 它们 拿 给 鸟 类 学 
家 去 看 ,并 且 告 诉 他 ,这 些 都 是 野 鸟 ,他 一 定 会 把 它们 
列 为 界限 分 明 的 物种 的 ( 见 章 首 插图 ) 。 

金鱼 是 起 源 于 我 国 的 著名 的 观赏 鱼 类 。 金 鱼 和 鲫 
鱼 的 染色 体 数目 是 相同 的 。 它 们 的 二 倍 体 染 色 体 数 都 
是 100 条 (2n=100)。 实 验证 明 , 无 论 哪 一 种 金鱼 都 能 
够 和 野生 的 鲫鱼 交配 ,交配 产生 的 后 代 具 有 正常 繁殖 
能 力 。 尽 管 金鱼 在 体 色 、 体 型 . 眼 、 自 、 鳍 和 鳞 等 方面 都 
发 生 了 显著 的 变异 , 它 和 鲫鱼 仍 属于 同一 物种 : Caras- 
sius auratus。 这 些 事实 也 证 明了 野生 鲫鱼 是 现代 金鱼 
的 祖先 。 ; 

我 国学 者 陈 杭 追 滴 了 鲫鱼 在 家 养 条 件 下 演变 成 金 
鱼 的 历史 ,为 说 明 人 工 选择 的 效应 提供 了 一 个 令 人 信服 
的 例证 (图 25.7)。 据 考证 ,宋朝 初 年 (公元 10 世纪 
末 ) ,在 嘉兴 和 杭州 已 有 野生 有 体 色 变异 的 鲫鱼 ( 金 
鲫 ) 的 放生 池 ,使 金 鲫 由 野生 进入 半 家 养 状态 。 公 元 


25.1 





图 25.7 人 工 选 择 : 几 种 
“观赏 金鱼 及 其 近 祖 金 鲫鱼 
(a) 金 鲫鱼 ,金鱼 较 近 的 
野生 祖先 。(b) 鹅 头 鱼 。 
(6) 珍珠 鱼 。(b 、e 为 丹 风 鱼 
系 )。(d) 龙 睛 鱼 。(e) 望 天 
鱼 。(f) 绒 球 鱼 。( de\f 为 
龙 睛 鱼 系 )。(g) 水 泡 眼 。 
(h) 翻 鲁 鱼 。(i) 峙 头 鱼 (g、 
hi 为 蛋 形 鱼 系 ) ( 引 自 张 到 
清 ,1985 ) 
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12 世纪 初叶 宋高宗 在 杭州 建造 御 花 园 , 专 设 鱼池 , 广 
收 各 地 人 金 鲫 ,士大夫 纷纷 仿效 。 逐 渐 采 用 人 工 喂养 和 
人 工 繁殖 的 方法 ,使 野外 金 鲫 进入 大 规模 家 养 时 期 。 
随后 ,又 逐渐 由 池 养 过 渡 到 盆 养 和 缸 养 。1547 年 在 杭 
州 , 缸 养 的 金 鲫 中 ,出现 了 深 红色 的 “ 火 鱼 ,引起 人 们 
的 兴趣 。1579 年 用 盆 、 抽 饲养 金 鲫 风气 日 盛 。 由 野生 
到 半 家 养 再 到 家 养 ,由 池 养 到 盆 养 ,人 们 对 金鱼 进行 变 
异 的 选择 和 品种 间 的 隔离 的 力度 越 来 越 大 ,金鱼 的 变 
异 也 越 来 越 大 。1848 年 以 后 ,中 国 开始 出 现金 鱼 的 人 
工 选 种 和 人 工 杂交 。 在 此 过 程 中 人 们 从 单单 注意 体 色 
的 变化 逐渐 扩展 到 体型 眼 、 鼻 . 鳍 和 鳞 等 部 分 的 变异 。 
经 过 长 期 连续 的 选择 ,终于 形成 了 红 似 火 、 白 如 雪 、 蓝 
若 繁星 楼 似 黄花 的 瑰丽 多 姿 的 金鱼 世界 。 这 些 金鱼 
在 外 部 形态 上 和 鲫鱼 的 差别 显著 地 大 于 鲫鱼 和 其 他 硬 
骨 鱼 类 的 差别 。 

达尔 文 将 自然 选择 学 说 看 成 是 人 工 选 择 原 理 在 自 
然 界 的 应 用 。 他 认为 ,由 于 家 养生 物 普遍 具有 变异 ,而 
且 很 多 变异 是 可 以 遗传 的 ,那么 人 们 根据 自己 的 嗜好 ， 
把 某 些 比 较 符合 要 求 的 变异 挑选 出 来 ,让 它们 传 留 后 
代 , 把 其 他 变异 淘汰 掉 , 久 而 久之 ,经 过 累积 过 程 ,微小 
变异 就 可 以 变 成 显著 变异 ,成 为 能 满足 人 们 某 种 需要 
的 品种 。 自 然 界 的 生物 也 普遍 存在 轻微 变异 和 个 体 其 
异 , 许 多 变异 也 是 有 遗传 倾向 的 ,自然 选择 也 在 每 一 个 
世代 中 挑选 用 来 繁殖 传代 的 个 体 ,而 淘汰 掉 其 他 个 体 。 
经 过 长 时 间 反 复 的 选择 ,在 自然 界 也 会 出 现 类 似 人 工 
选择 那样 的 效应 :微小 变异 积累 成 显著 变异 。 生 物 因 
此 变 得 更 加 适应 其 生存 的 环境 。 

在 人 们 讨论 达尔 文 如 何 创造 自然 选择 理论 时 ,总 
要 谈 到 马尔 萨 斯 (T. R. Malthus) 对 达尔 文 的 影响 。 
1838 年 10 月 ,达尔 文 读 了 马尔 萨 斯 《 论 人 口 ) 受 到 启 
发 。 他 在 回忆 录 中 写 道 :“1838 年 10 月 …… 我 为 了 消 
车 偶尔 翻阅 了 马尔 萨 斯 ( 论 人 口 ) 一 书 , 当 时 我 根据 长 
期 对 动物 和 植物 的 生活 方式 的 观察 ,就 已 经 胸 有 成 作 ， 
能 够 去 正确 估计 这 种 随时 随地 都 在 发 生 的 生存 斗争 的 
意义 ,马上 在 我 头脑 中 出 现 了 一 个 想法 ,就 是 ,在 这 些 
环境 条 件 下 ,有 利 变异 应 该 有 保存 的 趋势 ,而 不 利 变异 
则 应 该 有 消亡 的 趋势 。 这 样 的 结果 应 该 会 引起 新 种 的 
形成 对 于 达尔 文 在 构思 自然 选择 理论 时 是 否 接受 和 
在 多 大 程度 上 接受 了 马尔 萨 斯 的 影响 这 个 问题 ,始终 
存在 着 不 同 的 看 法 。 在 这 个 问题 上 ,正确 的 做 法 是 既 
不 要 无 根 夸大 马尔 萨 斯 的 影响 ,也 不 要 完全 否认 存在 
某 种 影响 。 


首先 ,马尔 萨 斯 人 口 论 和 达尔 文 的 进化 论 ,虽然 在 
个 别 的 地 方 有 某 种 相似 点 ,但 从 总 体 上 看 ,这 是 两 种 很 
不 相同 的 理论 。 马 尔 萨 斯 主张 ,人 口 的 增加 将 会 超过 食 
物 所 能 供给 的 程度 ,最 终 必 然 将 通过 饥 狐 .疾病 、 癌 疫 或 
战争 等 使 人 口 减 少 。 马 尔 萨 斯 人 口 论 是 早期 资本 主义 
社会 激烈 竞争 .经 济 危机 、 严 重 失业 (人 口 相 对 过 剩 ) 等 
社会 现象 在 社会 学 中 的 反映 ,也 是 社会 学 为 解决 这 些 社 
会 矛盾 而 提出 的 理论 。 达 尔 文 主张 ,自然 选择 可 以 使 轻 
微 的 有 利 变异 积累 成 显著 的 变化 ,造就 新 的 物种 和 新 的 
类 型 ,并 用 这 个 学 说 给 生物 界 的 多 样 性 与 统一 性 以 合理 
的 解释 。 有 人 认为 ,达尔 文 的 进化 论 不 过 是 把 马尔 萨 斯 “. 
人 口 论 套用 到 生物 学 。 这 种 说 法 是 没有 根据 的 。 芭 

另 一 方面 ,我 们 也 不 要 完全 否认 马尔 萨 斯 的 影响 。 : 
人 口 论 认为 人 口 增长 大 于 食物 增长 与 自然 选择 学 说 认 “… 
为 自然 界 中 普遍 存在 繁殖 过 剩 确 有 相似 之 处 。 即 使 马 “六 
尔 萨 斯 关于 人 口 成 几何 级 数 增长 ,食物 成 算术 级 数 增 
长 的 论断 是 错误 的 ,任何 生物 学 家 都 不 能 否认 自然 界 
中 确 有 达尔 文 所 说 的 繁殖 过 剩 现象 。 当 达尔 文 看 到 马 
尔 萨 斯 关于 人 口 增长 的 论断 时 ,联想 到 繁殖 过 剩 , 进 而 
联想 到 自然 选择 是 完全 可 以 理解 的 。 有 人 认为 ,达尔 
文 在 回忆 录 中 说 的 那 一 段 “ 可 能 是 一 种 托 词 ”" 。 这 种 
观点 也 有 失 偏 颇 。 

在 达尔 文 的 理论 框架 中 ,可 和 遗传 变异 和 繁殖 过 条 
为 自然 选择 学 说 的 两 个 重要 事实 根据 。 达 尔 文 关 于 群 
体内 普遍 存在 可 遗传 变异 的 论述 已 经 为 现代 群体 遗传 
学 所 证 实 。 正 如 20 世纪 著名 的 进化 生物 学 家 迈 尔 
(E. Mayr) 所 指 的 ,这 是 自然 选择 的 前 提 , 也 是 整个 进 
化 思想 的 前 提 。 至 于 繁殖 过 剩 与 生存 斗争 ,在 某 些 群 
体 中 ,自然 选择 需要 个 体 之 间 为 争夺 生活 资源 而 进行 
的 斗争 。 然 而 ,情况 并 非 总 是 如 此 。 群 体 遗 传 学 认为 
只 要 群体 内 存在 不 同 基因 型 个 体 ,而 这 些 不 同 基因 型 
个 体 在 存活 和 繁殖 方面 出 现 差异 ,不 管 有 没有 繁殖 过 
剩 和 生存 斗争 ,就 会 发 生 自然 选择 。 

时 至 今日 ,在 自然 界 存在 自然 选择 ,并 且 是 生物 进 
化 性 变化 的 一 个 重要 因素 ,已 经 是 不 争 的 事实 。 而 在 达 
尔 文 提 出 这 一 学 说 时 , 它 却 是 一 个 惊世骇俗 的 思想 。 根 
据 达尔 文 的 论述 ,进化 的 动因 完全 是 自然 的 ,上 帝 无 所 
事 事 。 这 无 疑 是 在 生物 学 领域 彻底 废 婴 了 上 帝 的 作用 。 





现代 进化 生物 学 将 生物 进化 区 分 为 微 进化 (mi- 













有 oroevolution ) 和 宏 进化 (macroeyoluiion ) 两 种 进化 。 微 
攻 法 化 是 在 物种 范围 内 ,随时 间 的 推移 ,群体 遗传 结构 发 
了 生 的 变化 。 这 类 变化 可 能 是 新 物种 产生 的 前 兆 。 实 验 
线 - 室 的 试验 ( 如 对 果 蝇 所 作 的 实验 研究 ) 和 实地 考察 (如 


:对 曼彻斯特 地 区 椒 花 蛾 的 考察 ) 都 证 实 了 微 进化 的 存 
在 。 宏 进化 是 研究 物种 及 物种 以 上 的 分 类 群 是 如 何 演 
葵 交 的 。 它 的 证 据 通常 来 自 化 石 记录 以 及 为 重 构 生 物 之 
攻 问 的 关系 而 进行 的 DNA 比较 。 


25.2.1 群体 是 生物 微 进化 的 基本 单位 


一 群 能 互相 繁育 的 个 体 组 成 群体 (population ) 。 
上 生物 个 体 的 基因 型 一 般 是 终生 不 变 的 ,个 体 不 是 进化 
和 的 单位 。 群 体 则 不 然 。 在 群体 中 ,随时 间 的 推移 , 哪 一 
上 种 可 遗传 的 性 状 占 优势 , 则 是 可 以 变化 的 。 代 复 一 代 ， 
时 具有 某 种 性 状 的 个 体 数量 可 能 会 越 来 越 多 ,而 具有 另 
， 一 种 性 状 的 个 体 可 能 逐渐 消失 。 有 性 生殖 的 生物 ,只 
| 有 在 群体 中 才能 完成 生殖 ,群体 是 生殖 的 基本 单位 , 它 
[也 是 微 进化 的 基本 单位 。 
上。 作为 一 个 专门 的 名 词 术语 ,population 有 两 个 相近 
| 而 又 不 完全 相同 的 定义 。 遗 传 学 家 将 population 定义 
| 为 一 群 相互 繁育 的 个 体 。 我 国 遗 传 学 家 将 之 译 为 “ 群 
: 体 ” ,又 称 之 为 孟 德 尔 群 体 ( Mendelian population ) 。 群 
i 体 有 大 有 小 ,一 个 物种 是 最 大 的 群体 ,在 实验 条 件 下 的 
， 一 群 同 种 个 体 也 是 一 种 群体 , 即 实验 群体 。 生 态 学 家 
1 将 population 定义 为 在 一 定 空间 范围 内 同时 生活 着 的 
- ， 同 种 个 体 的 集群 。 它 是 在 生物 组 织 结构 层次 中 介 于 个 
: 体 和 群落 ( community ) 之 间 的 层次 。 我 国生 态 学 家 将 
之 译 为 种群"。 两 个 定义 实际 所 指 往往 总 是 相同 的 。 
本 书 在 讨论 微 进化 时 ,按照 多 数 遗 传 学 家 的 意见 ,使 用 
前 一 个 定义 , 称 之 为 群体 。 在 讨论 生态 学 问题 时 ,按照 
多 数 生态 学 家 的 意见 ,使 用 后 一 个 定义 , 称 之 为 种 群 。 
群体 思想 , 即 认为 一 个 生物 群体 是 由 同 种 的 而 又 
互 有 差异 的 个 体 所 组 成 ,是 达尔 文 全 部 理论 特别 是 自 
然 选择 学 说 的 前 提 。 但 达尔 文 不 知道 什么 是 群体 的 遗 
传 结构 。 达 尔 文 是 把 它 当做 黑匣子 来 处 理 的 。 在 达尔 
文 以 后 ,特别 是 20 世纪 初 孟 德尔 的 工作 重新 被 发 现 以 
来 ,这 个 黑匣子 逐渐 地 被 打开 了 。 到 了 20 年 代 群 体 中 
传 学 应 运 而 生 , 进化 论 和 遗传 学 走向 结合 。40 年 代 ， 
现代 综合 论 (the Modern Synthesis ) 形成 了 , 它 包括 达 
尔 文 的 大 部 分 思想 ,并 从 群体 遗传 结构 的 角度 给 予 了 
新 的 诠释 。 
在 一 个 生物 群体 中 ,个 体 之 间 既 存在 着 一 定 的 相 
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似 性 又 存在 着 差异 。 同 种 的 个 体 都 有 相同 的 染色 体 组 
型 。 减 数 分 裂 时 ,来 自 不 同 亲本 的 同 源 染 色 体 可 以 配 
对 , 唯 有 如 此 ,生殖 过 程 才 得 以 完成 。 同 种 个 体 有 相同 
的 基因 ,它们 在 染色 体 上 的 座位 相同 。 这 说 明 同 种 个 
体 确 有 相似 的 一 面 。 但 是 所 有 真 核 生物 总 有 一 定数 量 
的 基因 座位 有 2 种 或 2 种 以 上 不 同 的 等 位 基因 。 用 电 
泳 法 测定 发 现 生物 个 体 平均 可 能 有 10% 的 基因 座位 
是 杂 合 的 ,一 个 物种 可 能 平均 有 30% 到 50% 的 座位 有 
不 同等 位 基因 。 多 种 基因 型 及 与 之 对 应 的 多 种 表 型 ， 
能 分 别 适应 可 能 遇 到 的 多 种 环境 条 件 , 这 在 整体 上 对 
群体 的 生存 和 延续 是 有 利 的 。 濒 危 的 物种 是 例外 , 它 
们 由 于 经 历 了 一 次 严酷 的 环境 的 剧变 ,大 景 个 体 死亡 ， 
群体 的 变异 性 大 为 衰减 。 今 天 猎豹 (Acinonyx fubatue) 
仅仅 在 东非 、 南非 和 伊朗 北部 各 有 一 个 很 小 的 群体 。 
东非 群体 的 基因 座位 只 有 1.4% 是 杂 合 的 ,和 其 他 猫 
科 动 物 相 比 是 一 个 非常 低 的 数字 。 南 非 群体 仅仅 有 
0.04% 的 基因 座位 是 杂 合 的 。 这 是 一 个 很 极端 的 例 
子 , 它 不 仅 低 于 哺乳 动物 的 平均 数 ( 图 25. 8), 甚 至 低 
于 某 些 实验 鼠 的 高 度 自 交 的 品系 。 失 去 栖息 地 是 威胁 
猎豹 生存 的 重要 因素 ,在 遗传 上 如 此 小 的 变异 性 对 它 
也 是 十 分 危险 的 。 





和 人 ,10% 的 基因 座位 是 杂 合 的 





ee 到 狗 ,5% 的 基因 座位 是 杂 合 的 
猪 鹏 ,1.4% 的 基因 座位 是 杂 合 的 


0 8 10 


2 4 56 
杂 合 基 因 座 所 占 比例 /% 


图 25.8 猎豹 的 遗传 变异 比 人 和 狗 的 小 得 多 


在 自然 群体 中 ,不 仅 贮存 有 大 量 的 变异 ,而 且 能 将 
这 些 变异 进行 重组 。 在 有 性 过 程 中 ,通过 以 下 三 个 环 
节 实 现 遗 传 重组 :一 是 减 数 分 裂 中 同 源 染 色 体 的 独立 
分 配 ,一 是 减 数 分 裂 中 非 姐妹 染色 单 体 的 交换 ,一 是 精 
子 和 卵 的 随机 结合 。 原先 在 不 同 个 体 中 的 两 个 非 同 源 
染色 体 和 同 源 染 色 体 上 的 等 位 基因 ,都 有 可 能 在 有 性 
过 程 中 重组 在 一 个 新 的 个 体 上 。 如 果 不 考虑 复 等 位 基 
因 ,一 对 等 位 基因 (4\c) 经 重组 可 形成 3 种 基因 型 : 
A4、Aa、aa。 两 对 等 位 基因 (A、a,8、5) ,可 以 形成 9 种 
( 即 37) 不 同 的 基因 型 :44BB 、A4Bb AA45b AaBB 、AaBb、 
Aabb、aaBB、aaBa、aabb。 总 的 公式 是 :3",n 是 具有 两 
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种 等 位 基因 的 座位 数 。 由 于 在 自然 群体 中 ,有 两 种 或 
两 种 以 上 等 位 基因 的 基因 座位 数 以 百 计 , 其 至 数 以 千 
计 , 可 能 形成 的 基因 型 的 数目 将 是 一 个 天 文 数字 。 由 
此 ,我们 不 难 理解 ,每 个 生物 个 体 在 遗传 上 都 是 独特 
的 。 

一 个 群体 中 全 部 个 体 的 基因 的 总 和 称 为 基因 库 
(gene pool) 。 一 个 基因 座位 上 的 不 同等 位 基因 在 群体 
中 的 频率 称 为 等 位 基因 频率 (allele frequency) , 常 称 为 
基因 频率 ( gene frequency)。 和 群体 中 各 种 等 位 基因 的 
频率 ,以 及 它们 在 各 种 基因 型 中 的 数量 分 布 构成 群体 


的 遗传 结构 ( genetic structure of population) 。 


25.2.2 理想 群体 的 哈 迪 - 温 伯 格 平衡 


为 了 探讨 群体 遗传 结构 变化 规律 ,我 们 先 考察 一 
下 ,在 一 个 假设 的 排除 了 任何 干扰 因素 的 理想 群体 中 ， 
单 赁 随机 的 有 性 后 殖 过 程 能 不 能 使 群体 遗传 结构 发 生 
变化 。 这 里 所 说 的 理想 群体 是 具备 以 下 条 件 的 群体 ; 
QD 群体 足够 大 ;@ 和 其 他 群体 完全 隔离 ,它们 之 间 没 
有 基因 交流 ;@@ 没有 突变 发 生 ;@@ 交配 是 随机 的 ; 
@ 没有 自然 选择 。 在 理想 群体 中 ,世代 之 间 , 群 体 的 
遗传 结构 保持 不 变 。 

我 们 重点 考察 理想 群体 一 个 基因 座位 的 等 位 基因 
4、a 的 动态 。 设 第 1 代 有 1 000 个 体 。 其 中 ,基因 型 属 
44 的 810 个 ,基因 型 ha 为 180 个 ,基因 型 aa 为 10 个 。 
3 个 基因 型 的 频率 是 : 44 为 810/1000 = 0. 81, ha 为 
0.18,aa 为 0.01。 

根据 基因 型 频率 ,可 以 计算 出 等 位 基因 频率 。 在 
二 倍 体 有 机 体 中 ,每 个 基因 座位 有 2 个 等 位 基因 ,该 群 
体 共有 2 000 个 位 的 等 位 基因 。 我 们 将 基因 型 44 个 
体 数 乘 以 2 即 810x2 = 1 620 ,加 上 基因 型 ha 个 体 数 
180 ,就 是 等 位 基因 4 的 数目 ,1 620+180 =1 800。 等 位 
基因 4 的 频率 ,用 字母 p 代表 ,p=1 800/2 000=0.9。 同 
理 等 位 基因 a, 用 字母 g 代表 ,为 0. 1。 

当 第 1 代 个 体形 成 配子 时 ,由 于 所 有 的 个 体 获得 
生效 成 功 的 机 会 是 相等 的 ,配子 中 两 个 等 位 基因 的 频 
率 和 亲本 种 群 中 的 频率 应 该 是 相同 的 , 即 基 因 4 的 频 
率 为 0.9,a 为 0. 1。 当 肉 雄 配子 结合 产生 合子 时 ,由 
于 交配 是 随机 的 ,在 第 二 代 中 ,产生 基因 型 44 个 体 , 即 
从 雌雄 配子 库 中 各 取 一 个 等 位 基因 4 的 概率 为 pxp= 
0.81。 因 而 ,基因 型 44 的 频率 即 为 81% 。 同 理 , 基 因 
型 aa 的 频率 gxq =0.01。 产 生 杂 合 的 基因 型 4a 有 两 
个 途径 :携带 4 的 卵子 和 携带 a 的 精子 结合 ,或 者 携带 


4 的 卵子 和 携带 4 的 精子 结合 。 所 以 基因 型 ho 的 频 
率 为 2pg=0.18。3 种 基因 型 的 频率 的 总 和 应 为 1, 办 
而 : 

pr + 2pg + gq=1 
44 频率 4a 频率 oa 频率 


如 果 一 个 种 群 能 满足 上 述 方程 的 要 求 , 即 基 因 型 
44 频率 为 户 ,ha 为 2pg,aa 为 9。 第 2 代 的 等 位 基因 
频率 则 和 第 1 代 相同 。 设 第 2 代 等 位 基因 为 p' 和 g'，. 

p'=p’ +p9=p +p(1-p)=p°+p-p =p 人 

理想 群体 从 一 个 世代 到 下 一 个 世代 遗传 结构 不 
变 ,说 明了 如 果 没 有 其 他 因素 作用 , 单 任 有 性 生殖 过 程 
不 能 导致 群体 遗传 结构 的 变化 。 不 管 经 过 多 少 代 ,在 3 
有 性 生殖 过 程 中 ,等 位 基因 随机 地 被 分 配 到 不 同 配子 
经 过 受精 作用 又 被 结合 到 不 同 基因 型 中 ,等 位 基因 的 ， 
频率 保持 稳定 。 群 体 处 于 这 种 状态 , 称 为 哈 迪 - 温 伯 
平衡 ( Hardy-Weinberg eguilibrium ) 。 


25.2.3 5 种 因素 导致 群体 遗传 结构 的 、 
变化 ， 


在 理想 群体 必须 具备 的 5 个 条 件 中 ,任何 一 个 发 .。 
生 了 偏离 都 会 打破 平衡 ,都 能 引起 群体 遗传 结构 的 变 3 
化 。 与 这 5 个 条 件 相对 应 的 有 5 种 导致 群体 遗传 结构 
发 生变 化 的 因素 。 这 些 因素 是 :遗传 漂 变 、 基 因 流 、 突 、， 
变 、 非 随机 交配 和 自然 选择 。 

遗传 漂 变 ( genetie drift) 是 指 基因 频率 在 小 群体 星 :和 
随机 增 减 的 现象 。 在 一 个 大 的 种 群 中 ,个 体 数 量 很 大 
极 少数 个 体 ,由 于 偶然 的 原因 从 种 群 中 消失 ,不 会 引起 
基因 频率 发 生 较 大 的 波动 ,其 影响 可 以 忽略 不 计 。 坟 
果 种 群 很 小 ,小 到 只 有 100 或 更 少 的 个 体 时 ,群体 遗传 
结构 将 会 产生 漂移 。 

例如 ,从 一 个 群体 分 出 少量 个 体 迁 徙 到 新 的 地 方 3 
形成 新 的 群体 ,所 有 基因 都 来 自 少数 个 体 , 新 群体 的 遗 
传 结构 往往 和 原 群体 有 显著 差异 。 美 国宾 夕 法 尼 亚 } 
有 一 个 被 称 为 Dunkers 的 孤立 人 群 。 他 们 从 法 国 的 时 
森 ( Hesse) 州 迁 来 。 他 们 遵 奉 的 宗教 不 允许 和 群体 ! 
外 的 人 婚配 ,从 而 构成 了 一 个 隔离 的 交配 群体 。 研 究 
者 调查 了 Dunkers 人 的 体质 特征 ,诸如 ABO、Rh 和 MN : 
血型 , 左 利 手 或 右 利 手 等 ,发 现 Dunkers 人 某 些 基因 的 : 
频率 既 和 今日 黑 森 州 的 人 不 同 ,也 和 周围 的 美国 人 相 
异 。 例 如 ,Dunkers 人 的 M :血型 等 位 基因 频率 比 黑 春 
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， 州 人 和 和 当地 美国 人 的 要 高 ,而 他 们 的 N 血型 等 位 基因 
”频率 又 比 黑 森 州 人 和 当地 美国 人 低 。 研 究 者 认为 这 是 


由 于 其 黑 森 州 迁 来 的 人 数 较 少 所 造成 。 
同一 物种 的 不 同 群体 之 间 的 隔离 往往 是 不 完全 


“ 的 ,存在 程度 不 同 的 基因 流动 , 称 为 基因 流 ( gene 
gow) 。 基 因 从 一 个 群体 到 另 一 个 群体 , 既 能 被 可 移动 


”的 生物 个 体 ( 包 括 植物 的 种 子 ) 所 携带 ,也 能 被 可 移动 
”的 配子 (如 花粉 ) 所 携带 。 由 于 诸多 因素 , 迁 人 者 不 一 
定 能 在 繁殖 上 取得 成 功 ,因此 ,遗传 上 有 效 的 移动 者 往 
往 比 实际 上 的 移动 者 在 数量 上 要 小 得 多 。 单 向 的 迁 
-出 ,造成 基因 的 流失 。 单 向 的 迁 人 ,引信 外 来 基因 。 二 
者 都 会 使 群体 遗传 结构 发 生变 动 。 群 体 之 间 双 向 迁 
移 , 即 群 体 间 互 有 迁 出 和 迁 人 ,会 引起 群体 间 遗 传 差异 
的 减少 ,有 使 两 个 群体 的 遗传 结构 均一 化 的 效果 。 
突变 ( mutation ) 是 微 进化 的 又 一 个 因素 。 突 变 有 
两 种 :一 种 是 基因 突变 或 称 点 突变 ,一 种 是 染色 体 崎 
变 。 基 因 突 变 可 以 产生 等 位 基因 ,经 过 有 性 过 程 产生 
各 种 基因 组 合 。 基 因 突 变 还 可 以 产生 复 等 位 基因 , 它 
的 广泛 存在 进一步 丰富 了 生物 的 多 样 性 。 基 因 的 突变 
率 一 般 是 很 低 的 。 就 一 个 基因 座位 而 言 , 平 均 在 10 
到 10 个 配子 中 有 一 个 发 生 突变 。 在 一 个 大 的 群体 
中 ,短期 内 基因 突变 很 难 显著 地 改变 基因 频率 。 但 突 
变 加 上 基因 漂 变 或 自然 选择 的 作用 ,突变 基因 可 以 迅 
速 地 增 大 它 在 群体 中 的 频率 。 农 业 害虫 病原菌 以 及 
为 害 人 体 的 原生 生物 (如 半 原 虫 ) 的 抗 性 进化 就 是 一 
例 ( 图 25.9)。 当 一 种 新 的 杀 虫 剂 或 抗生素 第 一 次 使 
用 时 ,很 少 剂量 能 将 几乎 是 所 有 个 体 杀 死 , 但 有 极 少数 
个 体 保留 下 来 。 这 些 个 体 由 于 机 会 发 生 突变 ,产生 抗 
性 基因 ,使 它们 得 到 保护 ,防止 了 药物 的 毒 杀 ,因而 得 
以 继续 生存 和 繁衍 。 在 以 后 的 世代 中 ,敏感 个 体 被 搞 
性 个 体 所 取代 ,药物 逐渐 失去 效力 。 
非 随机 交配 (nonrandom mating) 。 交 配 是 有 选择 
的 而 不 是 随机 的 ,是 第 4 种 能 改变 群体 遗传 结构 的 因 
素 。 然 而 ,在 群体 中 常常 会 出 现 非 随机 的 近 交 ,或 者 非 
随机 的 远 交 , 并 对 群体 的 基因 型 频率 产生 影响 ,这 个 问 
题 将 在 25.2.8 中 和 杂种 优势 问题 一 并 进行 讨论 。 
自然 选择 是 导致 基因 库 变化 的 最 重要 的 因素 。 自 
然 选择 作用 的 鞠 子 是 群体 内 遗传 组 成 上 互 有 差异 的 个 
体 。 那 些 能 较 好 适应 环境 的 个 体 将 具有 较 强 的 存活 能 
力 和 繁殖 能 力 , 会 留 下 较 多 的 后 代 ; 那 些 适应 性 较 差 的 
个 体 具有 较 弱 的 存活 能 力 和 繁殖 能 力 , 留 下 较 少 的 后 


” 代 , 从 而 改变 下 一 代 的 基因 频率 和 基因 型 频率 。 自 然 


25.2 生物 的 微 进化 “329 





对 杀 虫 剂 具 有 
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再 使 用 同样 杀 虫 剂 将 不 起 作用 ， 抗 杀 虫 剂 的 种 群 形成 


图 25.9 昆虫 的 抗 性 进化 


选择 并 不 是 引起 进化 的 唯一 因素 ,但 却 是 造成 生物 适 
应 的 唯一 的 因素 和 过 程 。 


25.2.4 上 自然 选择 就 是 有 差别 的 存活 和 
生殖 

达尔 文 为 自然 选择 理论 ,收集 到 了 不 少 事实 材料 
作为 支持 的 证 据 , 但 他 还 没有 收集 到 一 个 自然 选择 的 
实例 。 他 的 理论 并 不 是 在 分 析 具 体 的 自然 选择 的 实例 
基础 上 展开 的 。 现 在 已 经 有 了 超过 100 个 自然 选择 的 
实例 被 记录 下 来 。 今 天 ,我 们 可 以 从 分 析 实例 出 发 ,对 
自然 选择 进行 分 析 和 讨论 。 

一 个 被 广泛 研究 的 自然 选择 实例 是 椒 花 蛾 ( Bision 
betularia) 的 工业 黑 化 (图 25.10) 。 椒 花 蛾 有 两 种 体 色 
的 蛾 子 。 一 种 蛾 子 是 浅 色 的 ,有 黑色 素 的 斑点 , 另 一 种 
完全 是 黑色 的 。 椒 花 蛾 夜里 吃食 ,白天 常常 栖息 在 树 
干 或 者 石头 上 。 在 19 世纪 英国 工业 革命 之 前 , 浅 色 的 
地 衣 覆 盖 在 树干 和 岩石 上 。 相 对 于 这 种 浅 色 背景 , 浅 
色 的 蛾 子 的 体 色 是 保护 色 ,黑色 的 蛾 子 却 很 显眼 , 容易 
被 鸟 类 捕获 。 这 时 ,黑色 蛾 子 在 英国 比较 罕见 。 许 多 
黑色 蛾 子 在 能 够 生殖 并 将 黑色 基因 传递 给 下 一 代 之 
前 ,就 可 能 成 了 鸟 类 的 食物 。 黑 色 蛾 子 的 存活 率 远 低 
于 小 色 蛾 子 。19 世纪 以 后 ,工业 污染 杀 死 了 大 部 分 地 
衣 , 树 干 上 的 地 衣 消 失 , 暴 露出 深 色 的 树 皮 。 在 没有 地 
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衣 的 树干 上 ,黑色 蛾 子 的 体 色 反 过 来 成 为 保护 色 ,而 浅 
色 的 蛾 子 在 黑色 的 背景 上 凸显 出 来 。 在 这 里 , 浅 色 蛾 
子 的 存活 率 低 于 黑色 蛾 子 , 黑 色 蛾 子 多 了 起 来 。1848 
年 人 们 才 采 集 到 第 一 个 黑色 蛾 子 的 标本 。 到 了 1859 
年 ,曼彻斯特 地 区 的 椒 花 娥 群体 85% 的 个 体 已 经 是 黑 
色 的 了 。 到 了 1900 年 ,在 波士顿 靠近 工业 中 心 的 种 群 
. 几乎 全 是 由 黑色 蛾 子 组 成 的 。 


图 25.10 在 不 同 背景 中 的 椒 花 蛾 
景 旺 灰色。 黑色 昨 子 凸显 出 来 。(b) 树 皮 上 没有 地 衣 , 背 景 且 暗色 
白色 蛾 子 凸 显 出 来 ( 引 自 Campbell 等 ,2000) 


(a) 树 皮 上 长 满 地 衣 , 背 


对 椒 花 蛾 群体 进行 遗传 分 析 表明 ,其 体 色 的 深浅 
由 一 个 基因 座位 的 等 位 基因 所 控制 ,黑色 等 位 基因 对 
浅 色 等 位 基因 旦 显 性 。 浅 色 的 \ 黑 色 的 个 体 在 不 同 条 


件 下 以 不 同 的 频率 存在 。 在 工业 区 放飞 浅 色 的 和 黑色 


的 蛾 子 ,并 跟踪 观察 其 命运 ,证 明 浅 色 蛾 子 被 天 敌 捕 杀 
的 概率 比 黑色 蛾 子 要 大 得 多 。 人 们 曾 预 测 , 假 如 灰白 
色 地 衣 重 新 覆盖 在 树 王 和 岩石 上 , 浅 色 蛾 子 的 比例 将 





再 度 上 升 。 在 20 世纪 七 八 十 年 代 , 工 业 污 染 得 到 控 
制 , 灰 白色 地 衣 重 现 ,不 出 所 料 , 浅 色 蛾 子 又 多 了 起 来 。 

椒 花 蛾 工业 黑 化 这 样 的 实例 告诉 我 们 ,有 了 以 下 
三 个 条 件 就 会 发 生 自然 选择 :Q@ 群体 内 存在 不 同 基因 
型 个 体 ;@ 不 同 基因 型 的 表 型 性 状 影响 了 个 体 的 存活 
率 和 生殖 率 或 其 中 任何 一 项 ;@ 不 同 基因 型 个 体 世代 
之 间 的 增长 率 产生 了 差异 。 增 长 率 高 的 基因 型 个 体 ， 
相 比 于 增长 率 低 的 基因 型 个 体 ,给 下 一 代 群 体 留 下 相 
对 多 的 后 代 ,从 而 导致 群体 的 基因 频率 和 基因 型 频率 
发 生变 化 。 总 之 ,只 要 不 同 基因 型 的 个 体 之 间 ,在 存活 
率 和 生殖 率 方面 出 现 差异 ,因而 在 增长 率 上 出 现 差异 ， 
哪怕 这 个 差异 是 很 轻微 的 ,就 会 发 生 选 择 。 自 然 选 择 “ 
就 是 不 同 基因 型 个 体 之 间 有 差别 的 延续 ,或 者 说 是 有 
差别 的 存活 和 生殖 (differential survival and reproduc- “: 
tion) 。 | 人 
自然 选择 的 前 提 是 生物 本 身 所 提供 的 无 穷 的 变 : 
蜡 。 无 论 是 出 于 突变 ,还 是 出 于 重组 , 变 蜡 的 产生 都 是 .< 
不 定 的 和 随机 的 。 然 而 ,由 不 同 的 基因 型 所 控制 的 表 
型 性 状 对 个 体 存 活 率 和 生殖 率 的 影响 和 作用 ,其 性 质 
是 正面 的 还 是 负面 的 ,其 程度 是 大 还 是 小 , 却 是 非 随机 
的 。 在 上 述 椒 花 蛾 工业 黑 化 的 例子 中 ,在 灰色 的 背景 
下 ,白色 蛾 子 的 存活 率 高 于 黑色 蛾 子 ;反之 ,在 黑色 的 
背景 下 ,黑色 蛾 子 的 存活 率 高 于 白色 蛾 子 , 则 都 是 非 随 
机 的 。 自 然 选 择 乃 是 这 些 随机 的 (不 定 的 ) 变异 的 非 
随机 的 保存 和 淘汰 。 

”不 同 基因 型 在 存活 率 和 生殖 率 方面 的 差别 ,可 能 
很 大 也 可 能 很 小 ,常常 是 程度 上 的 差别 ,而 很 少 是 “要 
么 存活 ,要 么 死亡 ”的 “全 或 无 ” 式 的 差别 。 为 了 表述 
这 种 差别 的 程度 ,引出 了 适合 度 ( fitness) 这 个 概念 。 
适合 度 一 般 定 义 为 一 个 生物 能 存活 并 把 它 的 基因 传 给 
下 一 代 的 能 力 。 它 可 以 用 相对 增长 率 予 以 测度 。 

为 了 方便 ,通常 将 有 最 高 适合 度 的 基因 型 的 相对 
适合 度 定 为 1 ,其 他 基因 型 的 相对 适合 度 将 是 小 于 1 
的 值 ,二 者 之 差 则 为 选择 系数 。 例 如 ,基因 型 4 的 世代 
间 更 迭 率 R, 为 2.0, 基 因 型 的 更 迭 率 R, 为 1.5。 基 
因 型 4 的 相对 适合 度 为 1, 基 因 型 B 的 相对 适合 度 则 
为 0.75 ,选择 系数 为 0.25。 选 择 系数 越 大 ,后 代 群 体 
的 遗传 结构 改变 得 也 越 快 。 

许多 教科 书 在 讲解 自然 选择 时 都 采用 了 椒 花 蛾 工 
业 黑 化 的 实例 。 在 这 个 实例 中 ,造成 个 体 间 在 存活 和 
生殖 上 出 现 差 异 的 ,仅仅 涉及 一 个 决定 体 色 的 基因 座 
位 上 的 两 个 等 位 基因 ,以 及 为 每 个 等 位 基因 所 控制 的 


























， 一 个 表 型 性 状 。 用 这 两 个 等 位 基因 频率 的 变化 就 清 起 
;地 阅 明 了 ,在 环境 污染 的 条 件 下 ,作为 森林 昆虫 的 椒 花 


上 益 的 。 我 们 要 指出 的 是 ,在 大 多 数 自然 选择 过 程 中 , 基 
| 因 型 , 表 型 及 基因 库 变化 之 间 的 关系 ,往往 比 这 个 实例 
> 要 复杂 得 多 。 
25.2.5 一 因 多 效 与 选择 压 
大 多 数 基因 对 表 型 会 产生 一 些 不 同 的 效应 。 一 个 
特定 基因 的 某 些 效应 ,对 生物 体 的 生存 和 生殖 是 有 利 
: 的 。 它 所 发 挥 的 影响 是 正面 的 ,将 之 称 为 正 选 择 压 
(pesitive selection pressus ) 另外 的 一 些 效应 是 不 利 的 ， 
称 之 为 负 选 择 压 (negative selection pressur) 。 一 个 特 
， 定 的 基因 频率 在 世代 之 间 是 增加 还 是 减低 取决 于 它 的 
， 正 选择 压 之 和 是 大 于 还 是 小 于 负 选 择 压 之 和 。 
， 雄 轴 的 羽毛 有 美 羽 和 素 羽 之 分 , 设 定 一 对 等 位 基 
; 因 B6 控制 雄 鸭 的 羽毛 性 状 ,B 决定 美 羽 ,5 决定 素 羽 。 
” 美 羽 雄 罗 羽毛 艳丽 易 为 天 敌 发 现 ,为 天 敌 掠 食 ,而 素 忆 
: 雄 鸭 不 易 为 天 敌 发 现 ,有 利于 躲避 天 敌 的 掠 食 , 就 这 一 
.点 而 言 , 基 因 互 具有 负 选 择 压 ,基因 具有 正 选择 压 。 
”同时 , 美 羽 有 利于 上 肉 芍 的 识别 ,避免 与 近似 鸭 种 错 交 ， 
”使 生殖 失败 ,而 素 羽 不 利于 肉 鸭 的 识别 和 近似 鸭 种 错 
交 的 机 会 增 大 。 在 这 一 点 上 ,基因 B 具有 正 选 择 压 ， 
而 基因 6 具有 负 选 择 压 。 
群体 的 基因 频率 沿 着 什么 方向 发 展 和 环境 条 件 有 

很 大 的 关系 。 在 近似 网 种 多 而 天 敌 少 的 地 区 ,基因 B 的 
” 正 选 择 压 大 于 负 选 择 压 , 基 因 b 的 正 选 择 压 小 于 负 选 择 
压 , 基 因 对 基因 45 具有 选择 优势 ,B 的 基因 频率 增加 ， 
5 的 基因 频率 减少 。 在 近似 鸭 种 少 而 天 敌 多 的 地 区 , 基 
因 4b 对 基因 B 具 有 选择 优势 。 5 的 基因 频率 增加 ,8 的 
基因 频率 减少 。 在 食物 比较 丰富 ,近似 鸭 种 少 ,天 敌 也 
少 的 地 区 ,B 和 4 的 正 、 负 选择 压 均 减弱 ,它们 之 间 没 有 
明显 的 选择 优势 ,这 时 群体 的 变异 性 增加 。 当 食物 比较 
贫乏 ,没有 近似 鸭 种 ,而 天 敌 数量 剧 增 时 ,选择 压 加 大 ， 
只 有 基因 型 wb 能 生存 而 被 保留 下 来 ,这 将 使 群体 变异 
性 减少 ,并 向 特 化 的 方向 发 展 。 在 自然 界 , 选 择 压 的 增 
加 和 减弱 往往 是 交 蔡 发 生 的 。 


25.2.6 ”自然 选择 的 靶子 是 整个 生物 体 


生物 体 直接 暴露 于 环境 并 与 之 发 生 相互 作用 的 是 
它 的 表 型 一 一 它 的 体质 性 状 \ 代 谢 和 行为 等 ,而 不 是 它 
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的 基因 型 。 自 然 选择 的 靶子 是 整个 生物 体 ,然而 , 当 它 
较 多 地 选取 了 具有 某 些 表 型 性 状 的 个 体 时 ,也 就 选取 
了 某 些 基因 型 ;同样 , 当 它 剔 除了 那些 适合 度 较 小 的 个 
体 时 ,也 就 剔除 某 些 基 因 型 。 自 然 选 择 通过 作用 于 表 
型 而 选取 或 者 剔除 了 基因 型 。 

每 一 个 生物 体 都 是 由 许多 表 型 性 状 整合 起 来 的 综 
合体 。 它 具有 若干 与 环境 条 件 和 生存 方式 相 适 应 的 机 
制 。 而 每 一 种 适应 机 制 也 往往 是 由 多 种 表 型 性 状 整 合 
而 成 。 

加 拉 帕 总 斯 群岛 有 两 种 晤 鳞 蜥 :海洋 最 鳞 晰 (图 
25.11) 和 陆 生 路 鳞 蜥 。 一 些 科学 家 认为 ,海洋 晤 鳞 晰 
的 祖先 可 能 是 来 自 南 美洲 大 陆 的 离 群 的 陆 生 喇 鲜 蜥 。 





图 25. 11 


海洋 晤 鳞 蜥 ”具有 部 分 足 跨 和 扁 尾 等 性 状 ,以 适应 到 海 
底 厚 食 ( 引 自 Campbell 等 ,2004) 
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海洋 锋 鳞 蜥 能 潜入 海底 ,以 海藻 为 食物 ,而 陆 生 骨 鳞 晰 
则 不 能 。 海 洋 蚊 鳞 蜥 具有 4 个 特有 性 状 使 它 能 做 到 这 
一 点 。 第 一 , 它 的 足 有 部 分 足 忠 而 陆 生 的 没有 。 第 二 ， 
它 的 尾 是 扁 的 而 陆 生 的 是 圆 的。 第 三 ,在 它 的 眼睛 上 
方 有 一 个 能 分 泌 盐 分 的 腺 体 。 当 它 了 下 大 量 海藻 而 同 
时 吃 下 过 多 的 盐分 时 ,盐分 可 由 此 排泄 出 体外 。 第 四 ， 
加 拉 帕 戈 斯 群岛 周围 海水 的 温度 对 海洋 壤 鳞 晰 来 说 太 
低 了 , 它 用 控制 血液 流 到 皮下 的 方法 来 解决 这 个 问题 。 
当 它 息 上 岸 , 铀 惫 在 黑色 的 火山 岩 上 了 晒 太阳 时 ,皮下 血 
管 舒 张 , 流 经 皮下 的 血液 迅速 地 吸收 热量 ,心跳 加 快 ， 
推动 着 热 随 着 血 流 分 配 到 全 身 。 当 它 潜入 海底 时 , 体 
表 血 管 收缩 ,心率 变 慢 ,使 深部 组 织 保持 一 定 热量 ,从 
而 使 它 不 致 因 海 水 温度 低 , 体 温 下 降 ,动作 变 慢 , 遭 到 
海洋 食肉 动物 的 袭击 。 观 察 一 下 海洋 妖 鳞 蜥 适应 海底 
取 食 的 适应 机 制 不 难看 到 ,任何 一 种 基因 型 的 适合 度 
都 在 一 定 程度 上 依赖 于 其 他 的 基因 。 如 果 缺 少 除去 过 
多 盐分 的 表 型 性 状 及 控制 它 的 基因 ,缺少 在 低温 环境 
中 保持 体温 的 基因 , 跨 足 基因 是 没有 用 处 的 。 

从 来 自 南美 洲 大 陆 的 陆 生 晨 鳞 蜥 演变 成 海洋 发 鳞 
蜥 ,这 些 适应 海底 取 食 的 表 型 性 状 的 基因 ,可 能 在 原始 
群体 中 已 经 存在 ,也 可 能 是 在 演变 过 程 中 经 突变 而 产 
生 的 。 无 论 刀 一 御 情 况 ,开始 时 ,它们 的 基因 频率 是 很 
低 的 ,往往 为 不 同 的 个 体 所 携带 。 如 何 才能 将 这 些 基 
因 稳定 地 整合 到 同一 个 体 上 呢 ? 那 就 只 有 在 许多 世代 
中 持续 发 生 的 选择 与 重组 的 交替 进行 才 可 能 做 到 这 一 


点 。 迈 尔 (EE. Mayr) 等 人 指出 ,选择 是 含有 两 个 阶段 的 - 


过 程 。 第 一 阶段 是 产生 无 限 的 新 的 变异 , 即 产生 新 的 
基因 型 和 表 型 。 在 这 里 ,主要 是 通过 遗传 重组 而 不 是 





突变 。 第 二 个 阶段 是 检查 第 一 阶段 产生 的 产物 。 只 有 
能 够 通过 详细 检查 的 个 体 才能 变 成 下 一 代 基 因 的 贡献 
者 。 在 自然 选择 过 程 中 ,两 个 阶段 往复 交替 的 进行 ,不 
仅 使 有 利 性 状 的 基因 的 频率 逐 代 增 大 ,而 且 使 原先 分 
别 为 不 同 个 体 所 具有 的 有 利 变异 ,通过 重组 整合 到 一， 
个 新 的 个 体 上 ,形成 新 的 遗传 组 合 。 每 一 轮 选 择 和 重 
组 的 往复 都 为 更 好 地 形成 新 的 遗传 组 合 提供 了 新 的 起 … 
点 和 新 的 机 会 。 有 了 新 的 遗传 组 合 ,就 可 能 有 新 的 各 
种 有 利 性 状 的 综合 .新 的 适应 机 制 的 出 现 ,进化 中 新 的 一 
东西 因此 脱颖而出 。 迈 尔 指出 ,遗传 重组 和 选择 的 往 : 
复 实际 上 就 是 一 种 创造 作用 。 我 们 把 握 住 这 一 点 , 玉 3 
能 认识 自然 选择 在 生物 进化 中 的 巨大 作用 。 


25.2.7 自然 选择 有 3 个 主要 模式 


自然 选择 对 群体 遗传 结构 会 发 生 什么 影响 , 依 
于 适合 度 与 表 型 差异 之 间 的 关系 。 我 们 可 以 据 此 将 
择 模式 大 臻 划分 为 3 种 类 型 (图 25.12) 。 

第 一 种 称 之 为 稳定 性 选择 (stabilizing selection 
图 25. 10 最 左 侧 一 列 中 , 横 坐 标 表 示 表 型 差异 ,中 线 
近 为 中 间 类 型 ,远离 中 线 为 极端 类 型 。 如 果 中 间 类 
适合 度 高 ,两 个 极端 类 型 适合 度 低 , 选 择 将 淘汰 两 个 
端 类 型 。 结 果 是 平均 值 不 变 , 中 间 类 型 数量 有 所 增 坟 
这 种 类 型 的 选择 常 出 现在 相对 稳定 的 环境 中 ,那里 
条 件 倾 向 于 减少 表 型 的 变异 性 , 故 称 之 为 稳定 性 选择 
例如 ,人 类 出 生体 重大 多 数 保持 在 3 ~4 kg 的 范围 
内 。 新 生 儿 的 体重 比 这 个 数量 多 很 多 或 者 少 很 多 时 
婴儿 死亡 率 都 比较 高 。 









25.12 自然 选择 的 3 种 模式 





有 第 二 种 是 定 向 选择 (direetional selection) 。 适 合 度 
昌 从 一 种 极端 类 型 到 中 间 类 型 再 到 另 一 种 极端 类 型 逐渐 
上 7 到 全 度 低 的 柜 背 关 型 这 。 适 反 全 型 
异 的 频率 曲线 的 平均 值 移 向 适合 度 大 的 一 侧 。 这 种 类 
上 型 的 逃 择 在 环境 发 生 趋向 性 变化 时 ,或 者 当 物种 成 员 
证 徙 到 新 的 环境 中 时 是 相当 普遍 的 。 工 业 污染 杀 死 了 
树木 和 岩石 上 的 地 衣 ,黑色 椒 花 蛾 的 基因 频率 增高 就 
是 属于 定向 选择 。 来 自 同 一 原始 群体 的 若干 个 群体 ， 
它们 生活 在 不 同 的 环境 ,各 自 向 适应 所 在 环境 的 方向 
4 渤 化 ,经 多 个 世代 的 积累 彼此 之 问 产生 显著 的 差异 , 称 
之 为 适应 辐射 。 
: 第 三 种 类 型 为 分 裂 选 择 ( disruptive selection)。 当 
环境 条 件 使 两 个 极端 类 型 有 较 高 适合 度 , 中 间 类 型 适 
- 合 度 较 低 ,而 淘汰 中 间 类 型 时 ,选择 结果 使 中 间 类 型 频 
率 降低 ,在 两 个 极端 类 型 区 域 各 出 现 一 个 频率 的 峰值 。 
海洋 中 的 一 些小 岛 上 ,飞翔 能 力 不 同 的 昆虫 个 体 命运 
各 不 相同 。 当 大 风 从 岛 上 刊 过 时 ,飞翔 能 力 弱 的 昆 忠 
由 于 离 地 面 很 近 ,很 快 地 栖息 于 树枝 或 岩石 上 而 不 被 
上 风 吹 向 海洋 。 飞 翔 能 力 中 等 和 飞翔 能 力 强 的 个 体 被 风 
“ 吹 向 海洋 。 在 风 停 以 后 ,飞翔 能 力 强 的 个 体 可 飞 回 岛 
站 而 被 保留 下 来 ,飞翔 能 力 中 等 的 个 体 无 力 飞 回 小 岛 
而 死 于 水 中 。 选 择 的 结果 ,有 很 强 的 飞翔 能 力 和 飞翔 
上 能 力 很 弱 甚至 是 失去 飞翔 能 力 的 都 能 保存 下 来 , 表 型 
和 率 由 线 出 两 个 如 果 选择 后 的 两 个 极端 类 型 仍 
| 然 能 相互 随机 交配 , 表 型 频率 曲线 仍然 是 单 峰 曲线 ,但 
中 亲 关 型 的 数量 减少 。 


,25.2.8。” 近 交 、 













远 交 与 杂种 优势 
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的 交配 ,必须 是 随机 的 。 然 而 ,群体 中 的 个 体 总 是 更 
多 地 和 邻近 的 其 他 个 体 交配 ,而 不 是 和 距离 较 远 的 
交配 。 在 一 个 大 的 群体 中 , 互 为 邻居 的 个 体 往往 有 
比较 密切 的 亲缘 关系 。 此 外 , 某 些 物种 的 个 体 总 是 
选择 在 某 些 表 型 性 状 和 自己 相似 的 个 体 作 为 配偶 ， 
这 一 些 都 助长 了 近 交 (inbreeding ) , 即 在 两 个 亲缘 关 
系 密 切 的 个 体 之 间 的 交配 。 近 交 的 最 极端 形式 是 自 
体 受 精 (self-fertilization ) ,水 稻 、 小麦 都 是 自 交 繁殖 
的 作物 。 因 此 ,在 生物 群体 中 都 不 同 程度 地 存在 着 
非 国 机 的 近 交 繁殖 。 
近 交 最 主要 的 遗传 效应 是 群体 中 纯 合 基因 型 增 
多 (图 25.13) ,其 中 包括 隐 性 纯 合 子 增多 , 隐 性 性 状 
因此 更 多 地 表达 出 来 。 由 于 隐 人 性 性 状 在 当前 环境 下 
往往 是 有 害 的 ,容易 在 自然 选择 中 被 剔除 。 近 交 本 
身 并 没有 改变 基因 频率 。 但 是 近 交 和 自然 选择 协同 
作用 会 使 隐 人 性 等 位 基因 频率 下 降 , 这 对 群体 基因 上 库 
有 有 利 的 一 面 ,也 有 不 利 的 一 面 。 剔 除 掉 有 害 的 隐 
性 基因 是 有 利 的 ,但 它 同时 降低 了 群体 的 变异 性 和 
多 样 性 。 有 些 隐 性 基因 在 当前 环境 中 是 不 利 的 或 有 
害 的 , 当 环 境 发 生 了 变化 ,就 可 能 是 有 利 的 。 前 面 曾 
经 提 到 过 的 最 鳞 蜥 , 当 它 萌 陆 地 生活 时 , 扁 尾 是 一 个 
不 利 性 状 ;而 当 它 转 而 要 适应 深海 采 食 时 , 扁 尾 就 是 
一 个 有 利 性 状 。 由 此 可 见 ,基因 库 多 样 性 的 降低 对 
于 生物 去 适应 变化 了 的 环境 是 不 利 的 。 
近 交 ,特别 是 对 主要 以 杂交 方法 繁殖 的 生物 ,由 于 
大 量 不 利 的 隐 性 性 状 的 表达 ,其 杂交 后 代 往 往 出 现 误 
退 现象 :个 体 生活 力 低下 , 抗 逆 性 减低 ,常常 出 现 畸 形 ， 
存活 率 和 繁殖 率 下 降 。 事 实 上 , 自然 界 的 生物 采取 多 


要 维持 一 个 群体 的 哈 迪 - 温 伯 格 平衡 ,个 体 之 间 种 方式 来 减少 近 交 。 例 如 ,在 蝗 曙 这样 肉 雄 同体 的 动 
世代 杂 合子 百分比 /% -基因 a 频率 

0 1600 4a 100 0.5 

] 400 44 800 4a 400 aa 50 0.5 


2 丰 


2 40044 20044 40044 200aa 400aa 25 


Pa 


3 60044 10044 2004a 1l00aa 600aa 12.5 
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4 .70044 5044 1004a S50aa 700aa 625 


0.5 


Sa 图 25.13 近 交 的 遗传 效应 ” 杂 合 (4c) 的 基因 型 经 过 
4 代 连 续 的 自 交 , 杂 合 子 的 比例 逐渐 减少 , 纯 合子 增 多 ,而 
0.5 等 位 基因 4 ,a 的 频率 不 变 


“834 。 25 达尔 文学 说 与 微 进化 

物 , 卵 梨 和 军 丸 成 熟 期 不 同 ,使 它们 必须 和 其 他 个 体 交 
配 。 一 些 两 性 花 植 物 ,以 自 交 不 亲 和 来 避免 自 交 。 大 
波斯 菊 的 柱头 对 来 自 同一 朱 花 的 花粉 能 发 出 “拒绝 ” 
而 不 是 “认可 ”的 识别 反应 , 自 花 传粉 的 结实 率 不 到 
1% 。 即 使 像 水 称 、 小 麦 这 样 的 自 交 繁殖 的 植物 ,也 有 
一 年 比例 的 异 花 授粉 。 基 因 型 上 全 然 一 致 的 情况 是 很 
少见 的 。 

远 交 (outbreeding) ,又 称 杂交 (crossbreeding ) 是 指 
亲缘 关系 较 远 的 个 体 的 相互 交配 。 远 交 的 遗传 效应 是 
增加 群体 的 杂 合 性 。 在 杂 合 的 基因 型 中 , 隐 性 基因 被 
显 性 基因 所 掩盖 。 杂 合 性 增加 有 利于 保护 基因 库 的 多 
样 性 。 不 仅 如 此 ,在 某 些 基因 座位 上 , 杂 合 基因 型 的 有 
利 效应 甚至 超过 了 显 性 纯 合 的 基因 型 。 一 个 有 趣 的 例 
子 是 控制 血红 蛋白 形成 的 基因 座位 上 的 两 个 等 位 基 
因 , 王 ' 和 现 。 纯 合子 (下 Hb ) 会 震 患 灸 形 细胞 贫 
血 病 , 这 个 病 是 致死 的 。 纯 合子 (6 天“) 和 杂 合 子 
(Hb“Hb”) 不 会 患 贫血 病 。 值 得 注意 的 是 杂 合 子 
(Hb Hb) 还 对 症 疾 有 抗 性 。 在 非洲 、 南 亚 、 东 南亚 等 
定 疾 流行 地 区 , 杂 合 子 ( 86^H6 ) 既 不 为 镰 形 细胞 贫血 
病 所 累 , 又 对 症 疾 有 抗 性 ,有 最 高 的 适合 度 。 

由 于 杂交 大 量 的 隐 性 基因 被 掩盖 , 显 性 基因 集中 
地 表达 出 来 。 由 于 某 些 杂 合 基因 型 有 超过 显 性 纯 合 基 
因 型 的 有 利 效应 ,还 可 能 有 一 些 我 们 尚未 认识 到 的 原 
因 ,杂种 一 代 在 生长 势 、 生 活力 、 繁 殖 力 、 抗 逆 性 、 产 量 
和 品质 上 表现 比 其 双亲 优越 ,这 种 现象 称 为 杂种 优势 
(hybrid viger ,heteresis) 。 利 用 杂种 优势 已 经 成 为 提高 
农作物 产量 和 质量 的 主要 途径 之 一 。 最 著名 的 例子 是 
自 交 系 双 杂 交 玉 米 ( 图 25.14) 和 三 系 法 杂交 水 稻 。 


1 Lia] x [到 
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图 25.14 玉米 双 杂 交 技 术 培育 4 个 自 交 系 1.2.3.4( 自 交 系 1) 
x( 自 交 系 2) 产 生 单 杂交 的 (杂种 1/2) ,( 自 交 系 3) x( 自 交 系 4) 产 生 
单 杂交 的 (杂种 3/4) ,( 杂 种 1/2)x( 杂 种 3/4) 产 生 杂 种 优势 很 强 的 双 
杂交 的 (杂种 1/2/3/4) 并 用 于 大 田 生产 


水 稻 是 自 交 结实 的 作物 ,用 人 工 去 雄 和 和 人工 授 粉 
的 办 法 繁殖 配制 杂种 种 子 ,根本 无 法 满足 生产 的 需要 ， 


即使 是 小 面积 的 生产 也 不 行 。 三 系 法 是 人 为 创造 的 可 ， 
以 大 规模 繁殖 配制 杂种 种 子 的 方法 (图 25. 15) 。 三 系 
指 的 是 雄性 不 育 系 ,雄性 不 育 保持 系 和 恢复 系 。 研制 
三 系 法 杂交 水 稻 大 体 需 要 经 过 以 下 几 步 。 第 一 步 ,在 
栽培 的 或 者 野生 的 水 稳 群 体 中 ,寻找 发 现 个 别 的 雄性 
不 育 株 。 第 二 步 , 为 雄性 不 育 株 ,找到 合适 的 雄性 不 育 
保持 系 。 就 是 说 ,要 找到 这 样 一 种 水 稻 ,将 它 的 花粉 授 
给 雄性 不 育 株 ,交配 产生 的 子 代 仍然 是 雄性 不 育 的 。. 
由 于 有 了 保持 系 ,雄性 不 育 株 的 雄性 不 育 基因 得 以 传 
递 下 去 ,并 用 测 交 和 连续 回 交 的 方法 培育 出 有 优良 农 
艺 性 状 的 雄性 不 育 系 。 第 三 步 , 为 不 育 系 寻 找 合适 的 “ 
恢复 系 。 不 育 系 x 恢复 系 产生 的 子 代 (F) 必须 是 育 性 
正常 的 植株 。 第 四 步 ,从 众多 优秀 的 不 育 系 和 恢复 系 “ 
中 选择 配制 出 强 优势 组 合 , 这 些 组 合 即 可 应 用 于 农业 ， 
此 记 ， . 


保 |、 花 粉 | 梭 恢 
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#| 人 全 复 
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图 25.15 水 稻 三 系 法 制 种 GD 将 保持 系 花粉 传 给 雄性 不 育 
系 产生 新 一 代 雄 性 不 育 系 。@ 将 恢复 系 花粉 传 给 雄性 不 育 系 产 
生 具 有 杂种 优势 的 杂交 种 子 ,用 于 大 田 生 产 。@ 保持 系 用 自 交 繁 
将 方法 产生 新 一 代 保 持 系 。@ 恢复 系 自 交 繁 殖 产生 新 一 代 恢 复 系 


我 国 科学 家 袁隆平 (图 25.16) 于 1964 年 开始 
事 水 稻 雄 性 不 育 的 研究 。 起 初 ,他 和 他 的 助手 在 栽 
稻 中 寻找 雄性 不 育 株 ,进行 有 关 试 验 ,历时 6 年 ,做 1 注 
3000 多 个 杂交 组 合 ,得 到 的 结果 却 不 能 令 人 满意 。 他， 
们 意识 到 ,要 获得 理想 的 核 质 互 作 的 雄性 不 育 株 ,必须 
另 辟 嘴 径 。1970 年 冬 吉隆 平 的 助手 在 海南 岛 崖 县 南 漳 
红 农 场 沟 边 的 野生 稻 ( Oryza ruipogon) 群体 中 发 现 








思考 题 -335: 


用 广场 矮 3784 等 品种 进行 测 交 ,以 发 现 对 野生 稻 花 粉 
败 育 株 的 雄性 不 育 有 保持 能 力 的 品种 。 进 而 用 这 些 品 
种 作为 保持 系 , 各 花粉 败 谊 株 交 配 育 成 不 育 系 。 经 全 
国 协作 研究 组 协作 攻关 ,于 !973 年 先后 培育 出 珍 汕 
97A 等 一 批 优良 的 又 败 型 ( wild abortive type) 不 育 系 。 
同年 又 从 来 自 东 南亚 和 国际 水 稻 研究 所 的 育成 品种 中 
筛选 出 具有 较 强 恢复 能 力 的 品种 ,培育 出 一 批 优良 的 
恢复 系 , 实 现 了 野 败 型 杂交 稳 的 “三 系 ” 配 套 , 并 配制 
出 一 批 强 优势 组 合 , 宣 告 我 国 籼 型 三 系 法 杂交 水 稻 育 
成 。1976 年 起 在 较 大 面积 上 推广 三 系 法 杂交 水 稻 , 取 

图 25.16 袁隆平 在 田间 ( 引 自 癌 冷 等 ,2000) 得 增产 20% 以 上 的 效果 。 这 是 我 国 以 袁隆平 为 代表 
的 农学 家 开创 的 世界 上 第 一 个 在 自 交 繁 殖 作 物 上 利用 
， 株 花粉 败 育 株 ( 简称 “ 野 败 ”) 。 这 使 袁隆平 他 们 看 到 杂交 优势 的 成 功 先 例 ,为 水 稻 杂 交 优 势利 用 开辟 了 广 
。 了 和 希望。 他们 小 心 必 翼 地 将 它 移 栽 到 试验 田中 , 授 以 阔 的 前 途 ,在 世界 粮食 安全 方面 为 人 类 作出 了 巨大 的 
， 栽培 稻 的 花粉 ,当年 结 出 3 粒 种 子 。 以 此 为 起 点 ,他 们 贡献。 
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| 1. 选择 题 :达尔 文 是 最 伟大 的 博物 学 家 ， 

: a. 他 第 一 个 揭示 生物 能 够 变化 ,或 者 说 进化 。 

: b. 他 将 自己 的 理论 建立 在 获得 性 遗传 理论 的 基础 上 。 

c. 他 提出 群体 遗传 学 的 基本 原理 。 
d. 他 创立 了 作为 生物 进化 机 制 的 自然 选择 理论 。 

. 他 最 早 相信 地 球 的 年 龄 达 几 十 亿 年 。 

2 2. 什么 是 群体 思想 ? 为 什么 说 它 是 自然 选择 学 说 的 前 提 ? 

3. 综合 进化 论 关 于 适合 度 的 定义 对 “生存 斗争 , 适 者 生存 "的 提 法 做 了 哪些 修正 ? 

4. 遗传 学 家 研究 一 种 生活 在 雨量 不 稳定 地 区 的 草本 植物 群体 。 他 发 现在 干旱 年 份 ,具有 卷曲 叶子 基因 的 村 
株 得 到 很 好 的 繁殖 ,而 在 潮湿 的 年 份 ,具有 平展 叶子 基因 的 植株 得 到 很 好 的 繁殖 。 这 说 明 群 体 基因 结构 有 
什么 特点 ? 它 有 什么 意义 ? 

5. 镰 状 细胞 贫血 病 是 由 隐 性 等 位 基因 引起 的 ,大 约 每 500 名 非洲 裔 美国 人 中 有 一 人 (0.2% ) 患 铬 状 细胞 贫血 
病 。 在 非洲 帘 美 国人 中 携带 镰 状 细胞 贫血 病 等 位 基因 的 人 占 百 分 之 几 ? (提示 :0.002=g?) 

6. 为 什么 必须 将 自然 选择 过 程 理解 为 重组 与 选择 交替 进行 的 过 程 ,才能 认识 自然 选择 在 创造 新 类 型 .新 物种 
中 的 意义 ? 


~ 








物种 形成 





26.1 物种 概念 
26.2 物种 形成 的 方式 





进化 的 连接 点 上 。 





26.1.1 什么 是 物种 


人 们 可 以 从 不 同 角度 来 界定 物种 。 进 化 生物 学 家 
根据 有 性 生殖 生物 的 遗传 学 特征 ,给 出 了 这 样 一 个 定 
义 :物种 是 互 交 繁殖 的 自然 群体 ,一 个 物种 和 其 他 物种 
在 生殖 上 互相 隔离 。 实 际 上 , 早 在 17 世纪 约翰 ， 雷 
(J. Ray, 1627 一 1705 ) 和 林 奈 ( C. Linnaeus,1707 一 1778 ) 





正如 大 家 所 熟知 的 ,物种 是 分 类 学 上 的 基本 单位 ,物种 以 上 的 分 类 阶 元 ; 
属 、 科 、 目 、 纲 、 门 . 界 都 是 由 物种 组 成 的 。 物 种 形成 (speeiation ) 是 进化 生物 学 的 
一 个 重要 研究 课题 。 它 一 方面 和 微 进化 有 关 。 微 进化 是 物种 形成 的 基础 和 先 
光 ,物种 形成 则 是 微 进 化 的 延伸 和 发 展 。 另 一 方面 , 它 又 同 宏 进 化 有 关 。 宏 进 
化 的 研究 涉及 在 大 的 时 空 尺度 中 物种 的 更 替 ,而 物种 的 更 替 就 包括 物种 的 形成 
和 物种 的 灭绝 。 物 种 是 宏 进化 的 基本 单位 。 物 种 形成 问题 正 处 于 微 进化 和 宕 


人 工 合成 新 物种 一 一 八 倍 体 小 黑 麦 (中 ) ,左边 为 亲本 小 
麦 ,右边 为 亲本 黑 麦 (此 照片 为 中 国 农业 科学 院 孙 元 枢 研 究 
员 赠 送 ,说 致谢 意 ) 











已 经 在 分 类 学 中 应 用 种 间 生 殖 隔 离 的 概念 了 。 现 代 
进化 生物 学 家 所 做 的 是 将 物种 概念 放 到 群体 遗传 学 
的 理论 框架 中 ,揭示 了 种 间 生 殖 隔离 的 意义 和 作用 。 
首先 ,由 于 存在 种 间 生 殖 隔离 ,个 体 之 间 的 互 交 繁 殖 
被 限制 在 物种 的 范围 之 内 。 有 性 生殖 带 来 的 个 体 间 
基因 交流 ,使 这 些 个 体 共 有 一 个 基因 库 。 其 次 ,由 于 
存在 种 间 生 将 隔离 ,物种 作为 自然 群体 排除 了 来 自 
其 他 物种 的 干扰 ,有 利于 保持 自身 基因 组 成 的 特性 。 
第 三 ,把 物种 定义 为 这 样 的 自然 群体 , 它 就 不 仅仅 是 
一 种 具有 相似 表 型 特征 的 最 基本 的 生物 类 群 ,而 且 





， 是 自然 界 真实 存在 的 单位 。 物 种 形成 的 一 个 重要 课 
| 是 就 是 探 计 在 原 有 的 物种 内 如 何 产 生 新 的 生殖 也 
| 离 , 分 离 出 新 的 物种 。 

” 生 欧 往 离 成 为 有 性 生殖 生物 的 物种 之 间 的 一 条 明 
确 的 界 蝴 。 可 惜 它 不 能 应 用 于 所 有 情况 。 例 如 ,保存 
i 在 地 层 中 已 经 绝 灭 的 生命 形态 的 分 类 ,只 能 依靠 化 石 
:的 外 表 和 化 学 分 析 来 确定 物种 。 两 个 在 地 理 上 隔离 的 
+ 群体 ,因为 看 起 来 是 高 度 相似 的 而 放 到 一 个 物种 之 中 ， 
} 但 是 要 确定 它们 在 自然 界 是 否 真 的 有 互 交 繁殖 的 漠 
- 力 ,并 非 易 事 。 互 交 繁殖 的 标准 不 能 应 用 到 完全 是 无 
， 性 生殖 的 生物 中 ,如 细菌 和 一 些 单 细胞 的 原生 生物 。 
， 对 于 这 些 无 性 生殖 的 生物 ,我们 只 能 将 一 群 具有 共同 
: 形态 和 生化 性 质 的 家 系 放 在 一 个 物种 中 。 


26.1.2 ”生殖 障碍 造成 物种 分 离 


造成 物种 之 间 生 殖 隔离 的 原因 是 多 种 多 样 的 。 在 
生殖 过 程 中 ,从 亲 代 交配 到 合子 发 育 ,任何 一 个 环节 发 
生 障 碍 都 足以 造成 生殖 隔离 。 通 常 将 这 些 障碍 分 为 合 
子 前 障碍 和 合子 后 障碍 两 种 。 

发 生 在 合子 前 的 障碍 ,其 作用 在 于 阻止 物种 之 间 
的 交配 和 受精 。 有 多 种 因素 导致 合子 前 障碍 。 第 一 ， 
不 同 物种 在 生殖 时 间 (季节 或 一 天 的 时 间 ) 上 的 差异 
阻止 了 彼此 间 的 交配 。 例 如 ,在 同一 地 区 , 蛙 属 
(Rana) 的 某 些 物种 ,由 于 繁殖 期 的 不 同 而 不 能 相互 交 
配 。 第 二 ,不 同 物 种 因为 生活 在 不 同 的 生境 中 ,不 能 相 
互 交配 。 例 如 棕熊 和 北极 能 在 动物 园 是 可 以 相互 交配 
的 ,而 在 阿拉 斯 加 地 区 ,棕熊 生活 在 树林 里 ,北极 熊 生 


E 


活 在 雪原 和 巨大 的 浮 冰 上 ,不 同 的 生境 把 它们 隔离 开 


来 ,使 它们 不 能 相互 交配 。 第 三 ,一 些 物种 彼此 之 间 在 
表 型 上 (体质 的 和 行为 的 ) 的 某 些 差异 也 不 能 相互 交 
配 。 例 如 不 同 种 的 雄 萤 火 虫 给 肉 虫 发 出 各 自 特 有 的 内 
光 作 为 信号 , 雌 虫 仅仅 对 同 种 雄 虫 发 出 的 闪光 作出 反 
应 ,并 与 之 接触 。 玉 米 的 花柱 很 长 , 拟 假 蜀 丢 属 ( Trip- 
sacum) 的 花粉 在 玉米 柱头 上 能 萌发 ,但 花粉 管 不 能 到 
达 子 房 , 二 者 不 能 杂交 。 将 玉米 的 花柱 切 去 一 段 , 然 后 
授 以 拟 假 蜀 乘 的 花粉 就 能 成 功 地 克服 这 个 障碍 使 杂交 
成 功 。 图 26.1 表示 舞 蛇 的 雄 虫 有 一 套 特有 的 求偶 仪 
式 , 使 它 只 能 和 同 种 肉 虫 交配 。 这 属于 行为 的 差异 造 
成 的 障碍 。 第 四 ,来 自 两 个 不 同 物种 的 配子 能 相遇 但 
不 雍 融 合成 合子 。 例 如 ,雄性 和 雌性 海胆 将 精子 和 多 
释放 到 海水 中 ,但 只 能 在 其 表面 具有 本 物种 特有 分 子 
的 精子 和 卵 才 能 彼此 接触 .融合 而 受精 。 


26.1 物种 概念 “337 





图 26. 1 


舞 蛇 的 求偶 仪式 ( 引 自 Campbell,2000) 


两 个 不 同 物种 的 配子 融合 成 为 杂种 合子 。 合 子 后 
的 生殖 障碍 都 是 和 杂种 合子 的 命运 有 关 。 第 一 种 合子 
后 的 生殖 障碍 是 杂种 不 活性 (hybrid inviability ) , 即 杂 
种 合子 不 能 发 育 或 者 不 能 发 育 到 性 成 熟 而 死亡 。 牛 峙 
(Rana catesbeiana ) 的 卵 和 葛 蛙 ( 民 .pipiens ) 的 精子 能 融 
合成 合子 ,还 能 发 育 一 段 时 间 ,但 不 久 就 死亡 。 第 二 种 
障碍 是 杂种 不 育 性 ( hybrid sterility ) 。 杂 种 合子 能 发 


育 , 个 体能 达到 性 成 熟 , 并 且 是 强壮 的 ,但 却 是 不 育 的 。 


例如 , 瞧 马 和 雄 驴 产生 粗壮 的 后 代 马 又 ,上 肉 驴 和 雄 马 产 
生 后 代 驴 骤 。 而 马 骤 和 驴 又 是 不 育 的 , 均 不 能 和 马 或 
驴 杂 交 , 所 以 马 和 驴 的 基因 库 仍 然 是 隔离 的 。 第 三 种 
障碍 是 杂种 破 落 (hybrid breakdown ) 。 第 一 代 杂 种 是 
能 存活 的 而 且 是 能 育 的 ,但 当 这 些 杂种 彼此 间 交 配 或 
同 任 一 亲本 交配 ,其 子 代 却 是 衰弱 的 或 者 是 不 育 的 。 
例如 ,属于 不 同 物种 的 棉花 能 杂交 并 产生 一 代 能 育 的 
后 代 , 但 在 再 下 一 代 就 出 现 破 落 ,在 种 子 阶段 ,杂种 就 
死亡 ,或 者 生长 出 衰弱 而 残缺 的 植株 。 


26.1.3 在 同一 空间 物种 之 间 是 不 连续 
的 ， 而 在 时 间 上 它们 之 间 是 连 
续 的 RS 
生殖 隔离 使 物种 间 有 了 明显 的 界限 。 两 个 同时 存 
在 于 同一 地 域 的 物种 不 管 它们 之 间 如 何 的 相似 ,它们 
在 遗传 上 是 不 相 混 的 。 物 种 与 物种 之 间 是 不 连续 的 。 
在 同一 空间 ,物种 之 间 的 不 连续 性 有 着 重大 的 生 





物 学 意义 。 真 核 生 物 的 有 性 生殖 带 来 的 进化 上 的 巨大 
利益 是 通过 基因 重组 而 增 大 变异 量 ,同时 也 使 个 体 基 
因 型 在 有 性 生殖 情况 下 不 能 稳定 地 传递 到 后 代 。 而 物 
种 间 的 不 连续 性 却 能 使 群体 的 遗传 结构 保持 相对 稳 
定 。 个 体 基因 型 的 不 稳定 性 和 群体 遗传 结构 的 相对 稳 
定 , 二 者 相辅相成 ,一 方面 使 进化 不 致 停滞 ,一 方面 又 
使 已 获得 的 适应 不 致 因 种 间 杂 交 而 丢失 。 

每 一 个 物种 都 生活 在 一 定 的 环境 之 中 ,从 环境 中 
获取 它们 得 以 生存 和 繁衍 后 代 所 需要 的 生物 和 非 生物 
的 资源 ,和 其 他 各 种 各 样 的 生物 发 生 一 定 的 关系 。 一 
个 物种 在 生态 系统 中 所 处 的 位 置 、 作 用 和 功能 称 为 该 
物种 的 生态 位 (niche)。 不 同 物种 在 各 自 的 生态 位 上 
行使 不 同 的 功能 ,并 由 于 它们 的 协同 作用 维持 着 生态 
系统 中 能 量 、 物 质 和 信息 的 有 序 流动 ,维持 闭 生 态 系统 
的 稳定 性 。 因 此 ,没有 物种 的 相对 稳定 性 也 就 没有 生 
态 系统 的 稳定 性 。 


然而 ,在 自然 界 中 ,物种 之 间 的 界限 并 非 总 是 十 分 ， 


明确 的 。 一 个 物种 可 能 包含 若干 亚 种 或 族 。 亚 种 是 种 
内 的 分 异 群 。 亚 种 之 间 有 明显 的 遗传 差异 ,但 无 生殖 
隔离 。 在 自然 界 中 ,常常 可 以 看 到 ,同一 物种 的 不 同 亚 
种 在 地 理 上 呈 连 续 的 带 状 分 布 ,形成 分 布 链 。 相 邻 的 
两 个 亚 种 个 此 能 互 交 繁殖 ,产生 中 间 类 型 ,而 处 于 链 的 
两 端的 亚 种 却 不 能 互 交 繁 殖 ,二 者 之 间 已 产生 了 生殖 
隔离 。 大 山雀 ( Porus major) 是 广泛 分 布 于 我 国 和 欧 亚 
大 陆 的 鸟 类 。 它 有 3 个 主要 亚 种 。 一 个 是 小 山雀 亚 


种 ,分 布 在 我 国 北方 、 朝 鲜 半 岛 、 俄 国 的 萨 哈 林 岛 ( 库 - 


页 岛 ) 和 日 本 。 第 二 个 是 南山 省 ,分 布 在 我 国 华南 、 印 
度 、 伊 朗 、 土 耳 其 和 亚洲 南部 其 他 地 方 。 小 山 淮 和 南山 
从 在 我 国 华南 相 直 ,彼此 能 杂交 ,产生 中 间 类 型 。 还 有 
一 种 就 是 大 山 从 ,分布 在 欧洲 和 西伯 利 亚 一 带 。 大 山 
淮 和 南山 省 在 伊朗 也 能 互 交 繁殖 ,产生 中 间 类 型 。 但 
是 大 山 八 和 小 山 淮 在 我 国 东北 的 黑龙 江 流域 相遇 , 彼 
此 却 不 能 交配 繁殖 ,也 没有 中 间 类 型 。 

大 山 汰 和 小 山 省 之 间 已 经 有 了 生殖 隔离 ,而 由 于 
南山 省 的 存在 ,这 种 隔离 是 不 完全 的 。 基 因 可 间接 地 
通过 南山 稚 而 彼此 流动 ,虽然 这 种 流动 可 能 是 非常 微 
弱 的 。 据 此 我 们 将 大 山 洛 和 小 山雀 视 为 两 个 亚 种 。 它 
们 已 经 走 到 物种 分 化 的 边缘 ,但 是 尚未 完成 这 种 分 化 ， 
它们 是 形成 中 的 种 ,或 者 是 不 完全 的 种 。 这 种 形成 中 
的 种 的 存在 说 明 一 个 物种 通过 长 期 遗传 变异 的 积累 ， 
达到 生殖 隔离 ,向 另 一 个 物种 演变 

在 本 书 第 25 章 ,介绍 了 达尔 文 的 共同 由 来 学 说 。 


” 近 。15 世纪 时 ,有 人 将 一 寅 欧洲 家 免 释 放 到 岛 上 。 江 


在 生物 巨大 的 多 样 性 后 面 存在 着 高 度 的 统一 性 。 达 和 尔 
文 用 比较 解剖 学 、 胚 胎 学 、 生 物 地 理学 、 古 生物 学 等 方 
面 的 材料 证 明 , 每 一 个 分 类 群 的 物种 都 有 共同 来 源 。 
在 历史 上 ,亲缘 关系 的 纽带 将 各 个 物种 连接 起 来 , 因 
此 ,在 物种 之 间 存 在 着 历史 的 或 时 间 上 的 连续 性 。 

物种 之 间 在 空间 上 是 不 连续 的 ,在 时 间 上 是 连续 
的 (图 26.2)。 建 立 起 这 个 观点 对 认识 生物 物种 是 重 
要 的 。 





“> 


图 26.2 物种 之 间 关 系 图 解 ” 物 种 ab.c.d 同属 于 工 属 , 物 
”种 ef 同属 于 M 属 ,它们 都 来 自 共同 祖先 A 













26.2.1 地 理 隔 离 条 件 下 的 物种 形成 


北大 西洋 中 的 帕 托 桑 托 岛 (Porto Santo) 上 免 邓 六 
进化 就 是 一 个 例子 。 该 岛 位 于 马 德 拉 岛 (Medeira) 胸 


时 岛 上 没有 其 他 兔子 。 迁 第 来 的 兔子 迅速 繁殖 , 处 
和 其 他 兔子 群体 隔离 的 状态 。 到 了 19 世纪 ,人 们 和 
地 发 现 , 帕 托 桑 托 岛 上 的 兔子 已 经 和 欧洲 兔子 有 了 
大 不 同 ,它们 只 有 了 欧洲 近亲 的 一 半 大 小 ,更 喜欢 夜 则 
动 。 当 它 和 欧洲 兔子 交配 后 ,已 经 不 能 产生 后 代 。 站 
此 ,经 过 400 年 ,迁徙 到 帕 托 桑 托 的 兔子 群体 ,不 仅 人 
生 显 著 的 变异 ,而 且 成 为 新 的 物种 。 
闪电 微 进 化 的 规律 ,一 个 群体 的 少量 个 体 向 外 并 
徙 产生 另 一 个 群体 ,由 于 基因 漂 变 ,新 群体 的 路 传 结 可 靖 
已 经 同 初始 群体 有 所 不 同 。 在 新 的 环境 中 ,那里 的 

















候 , 土 谷 、 食 物资 源 、 捕 食 者 和 竞争 者 等 方面 和 原 住地 
不 尽 相同 ,由 于 自然 选择 的 作用 ,迁徙 群体 的 遗传 结构 
8 朝 着 适应 当地 环境 条 件 的 方向 变化 。 它 和 初始 群体 之 
， 局 昌 现 念 来 全 大 的 遗传 差异 。 这 些 遗传 差异 在 表 型 上 
的 表现 , 即 为 两 个 群体 之 间 的 性 状 分 歧 。 然 而 ,要 使 天 
上 体 之 间 的 遗传 差异 发 展 成 为 物种 之 间 的 遗传 差异 , 需 
上 要 一 定 程度 的 遗传 差异 的 积累 ,而 隔离 则 是 有 效 积累 
上 的 一 个 重要 条 件 。 

。 物种 形成 需要 隔离 








， 在 新 的 环境 条 件 下 ,迁徙 群体 的 遗传 结构 、 表 型 性 
， 状 ,生态 位 等 方面 开始 出 现 新 的 适应 性 。 此 时 ,如 果 在 
， 挝 徒 群体 和 初始 群体 之 间 存 在 基因 交流 (个 体 的 迁 入 
”和 迁 出 ) ,形成 中 的 遗传 差异 就 会 因 基 因 流 而 被 减弱 
， 其 至 完全 消失 。 只 有 当 环 境 的 阻隔 因素 降低 或 阻止 了 
”群体 间 的 基因 交流 时 ,两 个 群体 间 的 遗传 差异 才 得 以 
” 移 累 。 地 理 以 及 其 他 物理 环境 因素 都 能 成 为 环境 阻隔 
”因素 。 对 于 陆 生生 物 来 说 ,海洋 ,湖泊 、 河 流 构成 阻隔 ; 
.对 于 海洋 和 水 生生 物 来 说 ,陆地 是 阻隔 因素 。 在 陆地 
上 ,高 山 沙漠、 不 均匀 分 布 的 温度 和 盐 度 等 有 时 也 可 
以 构成 阻隔 。 
在 地 理 的 及 其 他 因素 的 阻隔 下 ,变异 群体 适应 当 
地 环境 条 件 的 遗传 变异 , 它 和 初始 群体 之 间 的 性 状 分 
歧 , 可 能 直接 造成 两 个 群体 的 生殖 隔离 。 比 如 说 ,群体 
遗传 结构 的 变异 使 繁殖 季节 提前 或 推迟 ,就 会 使 两 个 
群 笨 产生 生殖 隔离 。 两 个 群体 的 分 布 区 即使 再 重要 ， 
也 不 会 融 为 一 体 了 (图 26.3) 。 
生殖 隔离 与 自然 选择 
然而 ,在 地 理 隔离 条 件 下 ,两 个 群体 遗传 差异 的 积 
累 ,并 不 一 定 导致 生殖 隔离 的 形成 ,它们 相遇 后 仍然 有 
可 能 相互 交配 ,产生 出 后 代 。 这 时 如 果 两 个 群体 所 处 
的 生态 位 已 经 有 显著 差异 ,而 它们 对 各 自 的 条 件 又 都 
是 高 度 适应 的 ,那么 ,其 杂交 后 代 的 适应 性 发 生 的 变化 
将 会 推动 在 它们 之 间 产 生生 殖 隔离 。 
由 于 这 两 个 群体 已 经 分 别 适应 不 同 的 生态 位 ,其 杂 
交 后 代 对 于 无 论 哪 一 种 生态 位 可 能 保留 了 一 些 适应 性 
状 ,也 失去 一 些 适应 性 状 ,还 有 些 适应 性 状 咎 此 干扰 . 稀 
释 和 抵消 。 不 难 设想 ,杂交 后 代 往 往 是 对 无 论 哪 一 种 生 
态 位 都 是 不 很 适应 的 。 这 种 交配 无 异 于 把 配子 浪费 在 
质 次 的 后 代 上 。 在 这 种 条 件 下 ,如果 两 个 群体 的 某 些 基 
因 型 个 体 在 彼此 交配 上 存在 一 定 障碍 ,将 避免 了 配子 的 
浪费 。 自 然 选 择 将 淘汰 那些 彼此 之 间 没 有 生殖 障碍 的 
个 体 ,而 保留 那些 彼此 之 问 存在 一 定 的 生殖 障碍 的 个 





图 26. 3 异域 物种 形成 (a) 一 部 分 个 体 越过 地 理 屏障 迁移 到 
新 的 环境 ,成 为 一 个 分 离 的 群体 ,由 于 基因 漂 变 ,新 的 群体 的 遗传 结 
构 已 经 发 生 了 变化 。(b) 由 于 自然 选择 等 因素 的 作用 ,分 离 群 体 的 
基因 库 发 生 进 一 步 变化 。(e) 当 分 离 群 体 再 度 和 亲本 群体 相 过 , 它 
们 之 间 已 经 不 能 互 交 繁 殖 ,一 个 新 的 物种 就 形成 了 


体 ,从 而 使 生殖 障碍 因素 得 以 积累 ,最 终 形成 完全 的 生 
殖 隅 离 机 制 。 两 种 果 蝇 D. arigonencic 和 刀 mojarencic 
是 亲缘 关系 密切 的 姐妹 种 。 来 自 同 一 地 区 的 两 种 果 昭 
个 体 ,相聚 一 处 ,很 少 发 生 种 间 杂 交 。 在 总 共 377 次 交 
配 中 只 有 14 次 是 arigonencic -mojarencic 杂交 。 而 在 来 
自 不 同 地 区 的 个 体 , 相 聚 一 处 ,在 总 共 475 次 交配 中 ,有 
119 次 为 种 间 杂 交 。 实 验证 明 , 这 两 个 物种 生活 在 同一 
地 区 的 个 体 之 间 有 更 完全 的 生殖 隔离 。 

上 述 的 物种 形成 过 程 ,新 的 物种 同 老 物种 之 间 的 性 
状 分 歧 和 生殖 隔离 是 在 它们 被 隔离 在 不 同 的 环境 条 件 下 
形成 的 , 称 为 异域 物种 形成 (allopatric speciation ) 。 在 这 
里 自然 选择 起 了 主要 作用 。 自 然 选 择 使 原先 轻微 的 变异 
汇集 ,积累 而 演变 成 显著 的 差异 ,因而 是 一 种 渐进 的 物种 
形成 过 程 (gradual speciation) 。 这 正 是 达尔 文 在 创立 进化 
说 时 提出 的 那 种 物种 形成 模式 。 这 种 模式 现在 已 经 获得 
多 方面 证 据 的 支持 。 然 而 , 它 并 不 是 唯一 的 物种 形成 方 


” 式 。 除 此 之 外 ,还 有 其 他 的 物种 形成 模式 .。 


26.2.2 彼此 独立 发 生 的 相似 的 物种 形成 
在 东非 三 大 湖 ,维多利亚 湖 . 马 拉 维 湖 、 坦 噶 尼 喀 


2940。 26 物种 形成 
湖 里 生活 的 丽 鱼 ( Cichlid) ,来 自 西非 的 11 个 祖 种 (an- 
cestral species) , 即 11 个 谱系 。 它 们 在 东非 经 过 暴发 
式 的 适应 辐射 形成 许多 物种 。 今 天 ,维多利亚 湖 里 有 
500 多 种 丽 鱼 , 马 拉 维 湖 中 有 300 到 500 多 种 丽 鱼 , 在 
坦 噶 尼 喀 湖 有 200 多 种 丽 鱼 。 各 种 各 样 的 丽 鱼 都 有 着 
独特 的 摄食 习性 。 有 的 丽 鱼 刮 食 岩 石上 的 水 藻 , 有 的 
丽 鱼 吸 食 昆虫 .其 他 鱼 的 卵 或 者 幼体 ,有 的 刮 食 其 他 鱼 
的 鱼鳞 ,有 的 咬 碎 软体 动物 作为 食物 ,等 等 。 它 们 同属 
丽 鱼 科 ( Cichilidae ) 。 

丽 鱼 科 的 鱼 具有 非 同 寻 常 的 多 样 性 与 它 的 颌 的 结 
构 有 关 。 丽 鱼 有 两 组 俩 。 一 组 在 嘴 里 ,其 功能 是 吸 唤 、 
刮 下 或 咬 住 食物 。 另 一 组 在 只 部 ,其 作用 是 在 咽 下 食物 
之 前 ,把 它 压 碎 、 搓 碎 、 切 开 式 咬 穿 。 在 淡水 鱼 中 唯 有 丽 
鱼 有 这 样 一 组 变型 的 僻 。 这 两 组 僻 均 有 极 强 的 适应 性 。 
每 一 种 丽 鱼 都 有 一 个 与 其 摄食 习性 相 适应 的 高 度 特 化 
的 颌 。 它 们 和 凭借 着 这 种 特殊 的 适应 占据 着 非常 特殊 的 
生态 位 ,从 而 使 数 百 种 丽 鱼 可 以 在 大 的 湖泊 中 和 平 共 
处 。 一 群 Bretmodus 属 的 丽 鱼 在 湖底 岩石 表面 刊 食 水 
划 ,而 它 的 邻居 Tangenicodue 属 鱼 ,用 它 的 尖 吻 从 岩石 


坦 噶 尼 喀 湖 的 丽 鱼 种 类 
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. 马 拉 维 湖 的 丽 鱼 种 类 









缝隙 中 吸食 昆虫 的 幼虫 ,彼此 相安 无 事 。 分 别 在 三 大 淹 
中 占据 了 相同 生态 位 的 丽 鱼 往往 有 高 度 相似 的 结构 。 
一 些 生物 学 家 曾经 认为 ,各 种 丽 鱼 的 颌 是 如 此 的 特 化 ， 
想必 是 一 次 进化 的 产物 。 在 不 同 湖泊 中 有 着 相同 特 化 
的 颌 的 鱼 ,应 当 具 有 密切 的 亲缘 关系 。 

古 气候 学 的 资料 证 明 ,在 大 约 12 500 年 前 ,维多利亚 - 
湖 几乎 完全 干 润 了 。 能 从 这 样 一 场 动 难 中 死 里 逃生 , 仅 
是 原 有 丽 鱼 的 极 少 一 部 分 。 那 么 ,在 维多利亚 湖 重新 变 . 
得 碧波 萝 澜 以 后 , 数 以 百 计 的 丽 鱼 物种 是 从 哪里 来 的 呢 ? 

迈 耶 (A. Meyer) 等 人 对 3 个 湖 中 丽 鱼 线粒体 DNA 
进行 了 比较 研究 。 结 果 表明 ,维多利亚 湖 中 的 丽 鱼 , 它 “ 
们 彼此 之 间 的 亲缘 关系 非常 密切 , 远 比 和 其 他 两 个 潮 “ 
中 的 形态 结构 相似 的 丽 鱼 的 关系 要 密切 得 多 。 马 拉 维 ， 
湖 和 坦 噶 尼 喀 湖 中 丽 鱼 的 关系 也 是 如 此 。 马 拉 维 湖 所 
有 坝 鱼 相互 之 间 亲缘 关系 都 比 它 们 同 坦 噶 尼 喀 湖 的 癸 
何 丽 鱼 的 亲缘 关系 要 密切 (图 26.4) 。 三 大 湖 中 最 志 
老 的 湖 是 坦 噶 尼 喀 湖 。 在 坦 噶 尼 喀 湖 中 有 最 初 11 个 
谱系 的 后 背 , 而 在 维多利亚 湖 和 马 拉 维 湖 中 的 而 鱼 几 
乎 完全 由 其 中 的 一 个 谱系 衍生 而 米 
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图 26.4 在 坦 噶 尼 喀 湖 和 马 
维 湖 中 具有 相似 形态 结构 的 丽 
马 拉 维 淹 的 所 有 丽 鱼 相互 之 间 
亲缘 关系 都 比 它们 回 坦 噶 尼 喀 
任何 丽 鱼 的 亲缘 关系 要 密切 。 

生活 在 相似 的 生境 中 , 坦 哆 尼 夏 滴 息 
马 拉 维 湖 的 丽 鱼 科 已 演进 得 极其 
似 了 ,上 述 丽 鱼 证 明了 形态 结构 的 
似 有 可 能 与 亲缘 关系 的 密切 程 
进化 谱系 (系统 发 生 关系 ) 几乎 避 


~ Placidochromis milomo .: 联系 





上 述 情况 说 明 ,维多利亚 湖 在 经 历 了 一 段 干 润 期 






后 ,再 现 于 浩 新 湖水 中 的 500 种 丽 鱼 , 并 非 来 自 别处 ， 
》 而 是 由 本 地 动 后 余生 的 少数 丽 鱼 进化 而 来 。 这 个 事实 


:一 方面 说 明 , 丽 鱼 科 鱼 物种 形成 的 速度 确实 快 得 惊人 。 


NE 


i A 


同时 它 还 说 明 , 在 东非 三 大 湖 中 ,几乎 完全 相同 的 适应 
上 4 相 瑟 和 立地 发 生 过 多 次 。 比 如 说 , 拓 多 利 亚 


中 有 刊 食 水 车 偏好 的 丽 鱼 是 在 独立 于 坦 噶 尼 喀 潮 的 食 
。 莫 鱼 类 ,由 具有 一 般 进化 能 力 的 祖先 演变 而 来 。 生 物 
的 变异 ,包括 突变 和 重组 ,是 随机 的 ,无 方向 的 ,而 选择 
则 是 非 随 机 的 ,有 方向 的 。 对 于 相同 的 生态 学 问题 , 进 
化 反复 找到 了 相同 的 解决 方法 。 

维多利亚 湖 是 一 个 巨大 的 水 体 ,这 里 并 没有 物理 


; 上 的 障碍 可 以 防止 不 同族 群 的 丽 鱼 杂交 。 在 没有 地 理 


隔离 条 件 下 ,这 么 多 的 丽 鱼 物种 是 如 何在 同一 地 域 形 


。 成 的 呢 ? 性 选择 可 能 是 关键 因素 。 各 种 不 同 颜色 的 梭 
， 丽 鱼 专 挑 有 特定 颜色 的 雌 鱼 作 交 配对 象 ,从 而 形成 了 
。 一 个 个 在 生殖 上 相对 隔离 的 族群 。 广 阔 的 维多利亚 湖 
” 为 丽 鱼 提供 了 多 种 多 样 的 食物 。 不 同族 群 适应 不 同 食 


物 ,导致 新 物种 的 形成 。 

在 物种 形成 问题 上 ,东非 三 大 湖 丽 鱼 的 进化 给 了 
我 们 两 点 重要 的 启示 :第 一 , “并行 的 物种 形成 ”, 即 同 
一 物种 的 后 斋 在 不 同 地 方 彼此 独立 地 形成 有 相似 适应 
性 状 的 物种 ,有 力 地 彰显 生态 因素 的 选择 力量 。 第 二 ， 
三 大 湖 丽 鱼 的 物种 形成 ,说 明 新 物种 也 可 以 在 没有 地 
理 隔离 的 条 件 下 形成 。 我 们 可 以 将 地 理 隔离 条 件 下 的 
物种 形成 称 为 异域 的 物种 形成 ,那么 ,可 以 将 三 大 湖 丽 
鱼 物 种 形成 方式 归 入 同 域 的 物种 形成 (sympatric speci- 


ation ) 。 


26.2.3 多 售 体 植物 一 经 产生 就 是 一 种 
新 的 物种 :| 

在 渐进 的 物种 形成 中 ,进化 的 原材料 最 终 来 自 结 
构 基因 的 点 突变 。 人 们 将 这 种 物种 形成 视 为 突变 、 重 
组 .选择 和 隔离 等 诸 因素 共同 作用 的 结果 。 然 而 ,遗传 
的 变化 除了 结构 基因 的 突变 和 重组 以 外 ,还 有 发 育 调 
节 基 因 的 突变 染色 体 畸 变 、 染 色 体 数目 非 整 倍 性 和 整 
售 性 的 变化 等 ,后 面 这 几 种 变异 对 生物 类 型 的 影响 往 
往 比 结构 基因 的 点 突变 和 重组 要 复杂 和 深远 得 多 。 由 


于 它们 的 作用 ,物种 形成 过 程 可 能 比较 迅速 地 甚至 是 


跳 牙 式 完 成 。 一 种 二 倍 体 的 植物 一 经 变 成 多 倍 体 植 
物 ， 瞬 时 ”就 成 为 另外 一 种 新 的 物种 。 
植物 体 细胞 具有 两 套 染色 体 称 为 二 倍 体 细胞 , 具 


有 两 套 以 上 染色 体 的 就 是 多 倍 体 细胞 ( polyploid cell) 。 
在 自然 条 件 下 ,二 倍 体 植物 在 配子 形成 时 ,假如 减 数 分 
裂 失败 , 代 之 以 一 次 有 丝 分 柳 , 染 色 体 数目 没有 减 半 ， 
形成 的 配子 是 二 倍 体 的 而 不 是 单 倍 体 。 又 假如 紧 跟 着 
进行 一 次 自 花 授粉 ,两 个 二 倍 体 配子 融合 ,形成 四 倍 体 
合子 (图 26.5) 。 这 种 合子 能 发 育成 为 成 熟 植株 ,并 借 
助 自 花 授粉 来 繁殖 。 


26.2 物种 形成 的 方式 
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图 26.5 多 倍 体形 成 模式 


这 种 新 的 四 倍 体 植物 一 经 形成 ,就 和 它 的 二 倍 体 
亲本 之 间 存 在 生殖 隔离 。 将 四 倍 体 植物 和 原先 的 二 售 
体 植物 交配 。 来 自 四 倍 体 植物 的 二 倍 体 配子 和 来 自 二 
倍 体 植物 的 单 倍 体 配子 相互 融合 ,产生 的 是 三 倍 体 的 
合子 。 由 于 奇数 染色 体 不 能 在 减 数 分 裂 时 正常 地 进行 
同 源 染 色 体 的 配对 分 离 ,不 能 产生 正常 的 配子 ,三 倍 体 
植株 是 不 育 的 。 四 倍 体 植物 一 旦 形成 “瞬时 ?完成 了 
物种 形成 过 程 。 由 于 它们 是 在 亲本 物种 所 在 的 同一 地 
区 产生 的 ,也 是 同 域 物种 形成 。 

通过 形成 多 倍 体 而 产生 新 物种 ,在 植物 界 相当 普 
遍 , 大 约 25% ~35% 的 野生 被 子 植物 物种 和 50% 的 栽 
培植 物 物 种 就 是 这 样 形成 的 。 小 麦 .燕麦 、 马 铃 薯 、 香 
芥 、 花 生 、 大 麦 、 李 荚果 、 甘 巷 、 咖 啡 和 陆地 棉 等 作物 都 
是 多 倍 体 。 a 

普通 小 麦 ( Triticum aestivum ) 是 重要 的 粮食 作物 ， 
它 具有 42- 条 染色 体 。 根 据 对 普通 小 麦 和 它 的 近 缘 植 
物 的 比较 研究 ,将 小 麦 的 和 2 条 染色 体 分 为 A、B、D 三 
个 染色 体 组 ,小 麦 的 染色 体 组 成 是 AABBDD。 和 多数 研 
究 者 认为 ,A 染色 体 组 来 自 野 生 的 乌拉 尔 图 小 麦 (了 
wrartu) ,B 染色 体 来 自 野 生 的 拟 斯 插 尔 脱 山 羊 草 (4e- 
gilops spelioides) 。D 染色 体 组 来 自 野生 的 粗 山 羊 草 
(A. tauschi) 。 人 们 推测 普通 小 麦 的 进化 过 程 经 历 了 





“4 26 物种 形成 


两 次 物种 闻 的 杂交 和 随后 减 数 分 裂 的 失败 。 第 一 次 是 
野生 的 乌拉 尔 图 小 ee 
草 (BB) 杂 交 , 形 成 不 育 的 杂种 (AB)。 但 一 个 偶然 的 

1 由 于 减 数 分 裂 失败 , 形 
成 不 减 数 的 配子 (AB) ,经 自 交 产生 异 源 的 四 倍 体 合 
子 。 这 种 合子 能 发 育成 有 繁殖 能 力 的 植株 ;这 就 是 野 
生 的 二 粒 小 麦 ( 了 Tdicoccoides ) , 它 的 染色 体 组 成 是 
AABB。 人 们 选择 野生 二 粒 小 麦 为 作物 ,经 人 工 选 育 ， 
野生 的 二 粒 小 麦 演 变 为 栽培 的 二 粒 小 麦 (7. dicoc- 
cum)。 第 二 次 是 栽培 的 二 粒 小 麦 (AABB) 和 野生 的 粗 
山羊 草 (DD) 杂 交 , 产 生 染 色 体 组 成 是 ABD 的 不 育 的 
杂种 ,同样 由 于 不 成 功 的 减 数 分 裂 产 生 的 三 倍 体 配 子 
(ABD) ,经 自 交 产生 出 染色 体 组 成 是 AABBDD 的 六 倍 
体 小 麦 , 即 为 普通 小 麦 (图 26.6) 。 







鸟 尔 尔 图 小 麦 
T wrartu 
AA 





拟 斯 皇 尔 脱 山羊 草 
Ae. speltoides 
BB 
















粗 山 羊 草 
A. tauschii 
DD 






野生 二 粒 小 麦 
了 aicocoiaey 
AABB 














裁 培 二 粒 小 麦 
~ Tdicoccum 
AABB 





普通 小 麦 
T aestivum 
AABBDD 






图 26.6 小 麦 起 源 模式 图 

人 们 从 小 麦 进 化 过 程 中 得 到 启发 ;既然 小 麦 在 自 
然 演变 中 形成 异 源 多 倍 体 新 物种 ,那么 ,人 们 能 否 按照 
异 源 多 倍 体形 成 的 规律 ,动手 创造 新 物种 新 作物 呢 ? 
人 们 首先 想到 的 是 小 染 麦 。 小 麦 和 黑 麦 分 属 小 麦 族 不 
同 的 属 。 二 者 之 间 存在 一 些 能 彼此 互补 的 性 状 ,例如 ， 
小 麦 产 量 高 而 抗 逆 性 弱 , 而 黑 麦 产量 较 低 但 抗 逆 性 强 
等 。 人 们 希望 培育 出 结合 二 者 优良 特性 的 小 黑 麦 。 其 
合成 过 程 和 小 麦 进 化 过 程 中 多 售 体形 成 过 程 相似 。 首 
先 ,将 小 麦 (AABBDD) 和 黑 麦 ( RR) 杂交 ,F, 代 的 核 型 
是 ABDR , 它 是 不 育 的 。 秋 水 仙 素 是 一 种 能 使 植物 细 


-不 多 见 。 相 反 ,多 数 化 石 物种 的 出 现 是 突然 的 ,没有 过 


胞 染色 体 数目 加 倍 的 药剂 。 用 秋水 仙 素 处 理 F, 代 植 
株 , 可 形成 异 源 八 倍 体 小 黑 麦 (AABBDDRR) 。 八 倍 体 
小 黑 麦 一 经 育成 ,就 是 一 种 新 的 物种 。 鲍 文 这 和 他 的 
合作 者 从 1951 年 起 即 从 事 小 黑 麦 的 研究 ,在 克服 了 杂 
种 不 亲 和 、 杂 种 不 活 \ 后 代 结 实 率 低 及 饱满 度 差 等 一 系 
列 难关 以 后 ,于 1978 年 率先 把 八 倍 体 小 黑 麦 应 用 于 农 
业 生 产 ,由 此 诞生 了 一 种 新 的 作物 。 


26.2.4 物种 形成 可 能 是 渐进 的 也 可 能 
是 跳跃 的 ee 
物种 形成 是 渐进 的 还 是 跳跃 的 ? 这 个 问题 曾 长 期 
困扰 着 进化 生物 学 家 。 在 20 世纪 七 八 十 年 代 , 围 绕 这 
个 问题 曾 发 生 激烈 的 辩论 。 现 在 ,辩论 已 经 沉寂 下 来 
一 些 问题 也 开始 得 到 澄清 。 
入 们 在 考察 微 进 化 时 ,使 用 的 时 间 尺度 是 以 代为 
单位 的 ,可 称 之 为 生物 学 时 间 尺度 。 前 面 关 于 异域 的 
和 同 域 的 物种 形成 的 讨论 已 经 说 明 , 在 生物 学 时 间 尺 : 
度 上 ,物种 形成 可 色 6 是 浙 进 的 也 可 能 是 跌 路 的 ,这 一 上 
其 实 是 不 存在 争论 的 。 3 
和 关 和 形成 到 订 是 洒 进 的 还 是 了 的 争论 ,是 
由 于 化 石 记 录 所 引起 的 。 
渤 尔 文 以 来 ,包括 达尔 文 在 内 ,许多 迁 化 生物 家。 
就 诺 异 于 在 地 层 中 能 说 明 渐进 进化 的 成 系列 的 化 石 并 


























渡 形 态 。 它 们 一 经 出 现 就 很 少 发 生变 化 ,直到 它们 在 
岩层 中 消失 。 长 期 以 来 ,科学 家 将 此 现象 解释 为 可 能 
是 过 滤 形 态 的 化 石 尚未 发 现 , 可 能 是 含有 这 种 化 石 的 
岩石 被 侵蚀 掉 了 ,也 可 能 没有 形成 化 石 。 : 

到 了 20 世纪 70 年代 ， 这 时 距 达尔 文 《物种 起 源 : 
的 发 表 已 经 100 多 年 了 ,古生物 学 有 了 很 大 的 发 展 ,人 
是 ,大 多 数 化 石 物种 在 地 层 中 仍然 是 突然 出 现 的 。 十 
生物 学 家 埃 尔 德 雷 奇 (N. Eldredge) 和 十 德尔 ( 3. 了 
Gould) 认 为 ,按照 化 石 记录 ,新 的 物种 是 跳跃 式 出 现 
的 。 新 种 一 旦 形成 ,在 它 存在 的 上 百 万 年 时 间 里 ,并 没 
有 出 现 显著 的 变化 ,处 于 表 型 平衡 状态 ,直到 另 一 次 物 
种 形成 的 突然 出 现 。 这 就 是 点 断 平衡 (punctate 
equilibrium ) 模式 (图 26.7)。 

点 断 平衡 模式 揭示 了 一 个 重要 的 生物 学 现象 
物种 的 进化 性 变化 是 非 匀 速 的 , 它 并 不 像 过 去 所 设 
想 的 那样 ,始终 是 一 个 渐变 的 平滑 的 进化 过 程 。 月 
这 个 模式 可 以 比较 好 地 解释 我 们 在 化 石 记录 中 现 家 
到 的 现象 ,因此 已 经 广泛 地 被 人 们 所 接受 。 但 是 这 
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图 26.7 两 种 进化 模式 的 图 解 


: 并 不 意味 着 在 生物 进化 的 历史 上 没有 渐变 的 物种 形 


” 成 ,只 有 跳跃 的 物种 形成 。 在 化 石 记录 上 ,物种 形成 


: 是 在 相对 短暂 的 时 期 内 发 生 的 。 这 里 的 “短暂 ”是 地 
。 质 时 间 尺 度 上 的 “短暂 ” ,而 不 是 生物 学 尺度 上 的 “ 短 


暂 ”。 这 个 地 层 时 间 尺 度 上 的 “短暂 ”可 能 有 数 百代 
至 上 千代 之 久 。 

事实 上 ,只 要 有 一 定 强 度 且 稳定 的 选择 压力 ,经 过 
几 百 代 或 上 千代 就 可 以 完成 符合 渐进 模式 的 物种 形成 
过 程 。 大 约 在 5 万 年 前 ,美国 加 利 福 尼 亚 州 和 内 华 达 
州 的 死亡 山谷 (Death Valley) 地 区 ,气候 潮湿 ,有 一 个 
由 湖泊 和 河流 连接 而 成 的 水 系 。 在 1 万 年 前 开始 于 旱 ， 





思考 题 34 
4000 年 前 成 为 沙漠 。 今 天 ,昔日 的 湖泊 和 河流 留 下 来 


”的 仅仅 是 分 散在 沙漠 中 彼此 隔离 的 泉眼 。 这 些 泉 眼 大 


多 数 在 岩 裂 之 间 深 深 的 裂缝 下 面 ,水 温和 盐 浓 度 彼此 
很 不 相同 。 在 其 中 的 一 些 泉眼 中 生活 着 特有 的 小 型 
鱼 。 在 世界 上 没有 在 任何 其 他 地 方 发 现 过 这 些 鱼 。 很 
明显 ,这 些 沙 漠 泉 水 中 的 鱼 是 从 背 日 生活 在 此 地 庞大 
水 系 中 的 某 个 物种 进化 而 来 。 当 环境 变 得 干燥 时 , 它 
们 的 分 布 区 被 打 碎 ,分割 成 若干 个 小 的 种 群 , 仅 仅 在 几 
千年 里 ,由 于 自然 选择 、 漂 变 和 突变 ,这 些 隔离 的 种 群 
发 生变 异 ,发 展 成 今日 生活 在 泉眼 中 的 小 型 鱼 。 

”我 们 能 将 几 千 年 里 发 生 的 物种 形成 过 程 称 为 “ 突 
然 "的 事件 吗 ? 如 果 用 多 少 世代 来 衡量 , 即 用 生物 学 


时 间 来 衡量 ,这 是 缓慢 的 过 程 ;如 果 用 地 质 年 代 学 时 间 


来 衡量 ,情况 就 不 同 了 。 一 个 成 功 的 物种 平均 存在 几 
百 万 年 。 让 我 们 设想 一 下 ,一 个 物种 存在 500 万 年 ,而 
物种 形成 的 表 型 分 歧 是 在 第 一 个 5 万 年 里 完成 的 。 物 
种 形成 仅仅 占 物 种 全 部 历史 的 1% 。 相 对 于 长 达 数 百 
万 年 的 物种 历史 ,新 物种 看 来 是 突然 出 现 的 。 多 数 物 


”种 总 的 历史 符合 点 断 平衡 所 作 的 描写 。 而 在 这 模式 中 


也 可 能 包含 了 一 个 渐进 变化 的 阶段 。 因 此 ,渐进 模式 
和 点 断 平衡 模式 对 于 解释 化 石 记录 都 是 有 用 的 。 


1. 什么 是 物种 ? 什么 因素 使 有 性 生殖 生物 物种 既 使 其 自身 进化 不 致 售 灌 ,又 不 使 已 获得 的 适应 因 种 间 杂 交 


而 失去 ? 


tb 


,为 什么 一 个 小 的 隔离 的 群体 比 一 个 大 的 群体 更 有 利于 物种 形成 ? 


3. 一 个 物种 有 两 个 亚 种 。 生活 在 不 同 地 区 的 两 个 亚 种 群体 相遇 后 ,不 同 亚 种 个 体 容易 交配 生殖 ,而 生活 在 同 
一 地 区 的 不 同 亚 种 个 体 之 间 比 较 难 于 交配 生殖 。 这 个 差别 是 什么 原因 产生 的 ? 


4 


un 


. 小 黑 麦 是 人 工 培育 的 多 倍 体 植物 。 小 黑 麦 总 共有 28 对 染色 体 (2n=56) ,其 中 7 对 为 黑 麦 染色 体 ,21 对 为 
小 麦 染色 体 。 试 列 出 小 黑 麦 培育 过 程 。 
. 为 什么 说 物种 形成 的 渐进 模式 和 点 断 平衡 模式 对 于 解释 化 石 记录 都 是 有 用 的 ? 
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元 古 宙 原 核 生物 蓝 细菌 的 多 细胞 化 趋势 ”由 单 


of 个 细胞 ( 工 ) 到 非 极 性 集群 ( 工 ) ,发 展 到 有 两 极 (上 部 
jy ogo2e _e 和 下 部 ) 分 化 的 极 性 集群 (下 as,b) ,以 及 有 生殖 细胞 (8) 
620 。 0&8 人 四 和 营养 细胞 (v) 分 化 的 极 性 集群 ( 下 ce) 。( 张 鬼 根据 河 


北 席 家 堡 长 城 群 蓝 细 菌 化 石 的 研究 资料 绘制 ) 


现代 进化 生物 学 将 物种 内 的 进化 称 为 微 进化 ,而 将 物种 以 上 分 类 群 的 进化 
称 为 宏 进化 。 为 什么 要 做 这 样 的 划分 呢 ? 

首先 这 两 种 进化 是 在 不 同 的 时 间 尺 度 里 发 生 的 。 微 进化 是 在 以 代为 单位 
的 生物 学 时 间 尺 度 里 发 生 的 进化 事件 。 人 们 可 以 对 它 进行 直接 观测 。 而 宏 进 
化 , 少 则 几 千年 (如 在 自然 界 中 发 生 的 物种 形成 过 程 ) ,多 则 几 百 万 年 。 多 数 的 
宏 进化 事件 是 在 地 质 时 间 尺 度 里 发 生 的 进化 事件 ,人 们 不 能 对 它 进 行 直接 
观测 。 和 

其 次 ,研究 这 两 种 进化 的 方法 也 有 了 所 区 别 ; 对 于 微 进化 ,人 们 可 以 用 实验 
的 方法 探索 其 进化 的 机 制 和 规律 ;对 于 宏 进 化 的 研究 ,人 们 是 主要 依靠 化 石 纪 
录 、 经 典 的 形态 解剖 学 方面 的 比较 和 DNA 等 生物 大 分 子 的 比较 来 进行 的 。 

微 进化 是 宏 进化 的 基础 ,但 是 我 们 又 不 能 把 宏 进化 简单 地 归结 为 微 进化 。 
在 地 质 时 间 尺 度 上 ,常常 能 观察 到 那些 在 短 时 间 和 小 范围 里 不 会 显现 出 来 的 事 
件 。 例 如 ,板块 移动 对 生物 进化 的 影响 ,生物 和 地 球 环境 的 协同 演化 ,集群 性 灭 
绝 , 非 匀速 的 进化 等 。 

















27.11 化 石 的 形成 和 年 代 测 定 


i 化 石 (fossil) 是 先前 生活 的 生物 被 保存 在 地 层 中 
， 的 遗留 物 或 者 它 的 印迹 。 生 物 被 漂流 的 砂 石河 流 沉 
， 淀 出 的 泥浆 或 者 火山 灰 包 埋 , 生 物体 的 有 机 物质 通常 
”会 迅速 地 腐烂 ,而 比较 坚硬 的 部 分 ,如 动物 的 骨骼 和 牙 
“此 .软体 动物 的 过 ,植物 的 树干 都 可 能 成 为 化 石 。 图 
，27.1 是 北京 猿人 的 头盖骨 化 石 。 北 京 猿人 属于 直立 
”人 (Homo erectus) ,生活 在 15 万 ~ 40 万 年 前 北京 的 周 
口上 店 一 带 。 在 极为 稀少 的 情况 下 ,一 个 完整 的 生物 , 包 
” 括 其 软组织 都 成 为 化 石 。 一 只 昆虫 被 包 埋 在 树脂 中 ， 
经 历 漫长 的 地 质 年 代 ,树脂 变 成 政 珀 ,这 只 昆虫 被 完整 
地 保存 下 来 。 





图 27.1 北京 人 头盖骨 化 石 - 


被 包 埋 在 砂 石 \ 泥 浆 中 的 生物 遗留 物 能 否 成 为 化 
石 ,关键 在 于 土壤 的 性 质 。 在 潮湿 酸性 的 土壤 里 ,骨骼 
里 的 矿物 质 被 溶解 ,不 能 成 为 化 石 。 在 泥炭 中 ,那里 潮 
湿 的 酸性 土壤 里 不 含 氧 ,动物 的 骨骼 和 软组织 都 可 能 
保存 下 来 。 在 碱 性 土壤 中 , 骨 中 的 矿物 质 ,不 会 被 溶 
解 ,新 的 矿物 质 ,常常 是 石灰 质 和 氧化 铁 会 沉积 到 骨骼 
的 孔 辽 中 ,置换 出 原来 的 物质 ,达到 骨骼 重量 的 35% ， 
成 为 石化 的 生物 遗骸 ,这 就 是 我 们 常见 的 一 类 化 石 。 
有 诗 沉 积 岩 中 的 化 石 不 是 生物 的 遗留 物 而 是 它 的 印 
迹 。 胸 是 动物 的 过 被 包 埋 在 海底 的 泥浆 中 ,这 腐烂 了 ， 
留 腕 的 思 痕 的 泥浆 却 保留 下 来 。 凹 痕 中 充满 水 及 溶 
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于 其 中 的 矿物 质 。 矿 物质 从 水 中 沉积 到 门 痕 的 表面 ， 
使 它 硬化 而 成 为 印迹 化 石 。 

在 沉积 岩 中 ,上 部 的 地 层 比 下 部 的 地 层 要 年 轻 一 
些 ,因而 任何 化 石 及 其 他 考古 材料 (如 古人 类 制造 的 
石器 ) ,发 现在 下 层 的 比 上 层 的 要 古老 。 除 非 由 于 地 
过 扭曲 ,岩层 上 下 可 能 发 生 翻转 。 一 般 说 ,根据 上 下 层 
关系 可 以 确定 地 层 及 其 中 化 石 的 相对 年 代 。 如 果 要 测 
定 其 绝对 年 龄 则 需要 用 另外 的 方法 ,最 常用 的 是 放射 
性 核 素 测定 法 。 

用 放射 性 核 素 *C 测定 年 代 是 建立 在 *C 以 恒定 的 
速率 衰变 为 “N 的 基础 之 上 的 。 在 大 气 中 每 102 个 稳 
定性 核 索 ”C 中 有 一 个 "C 原子 。 绿 色 植物 在 光合 作用 
中 利用 大 气 中 的 C0,, 每 结合 进 植 物 组 织 102? 个 碳 原 
子 ,就 有 一 个 是 放射 性 的 。 植 物 被 动物 吃 掉 ,“C 成 比 
例 地 成 为 动物 的 -部 分 。 生 物 死亡 后 ,生物 停止 吸 人 
《C, 而 已 经 在 生物 组 织 中 的 *C 则 继续 以 恒定 的 速率 
误 变 ,使 “C 对 2C 的 比例 下 降 。 测 定 样本 中 放射 性 核 
素 的 数量 ,确定 “C 对 2C 的 比例 ,就 可 以 计算 出 样本 的 
年 代 。 

，*C 的 半衰期 是 5 730+30 年 。 大 约 在 7 万 年 以 
后 , 剩 下 的 "C 的 量 已 经 微乎其微 了 。 因 此 *C 测定 年 
代 的 方法 不 能 用 于 7 万 年 以 前 的 化 石 。 要 测定 更 加 十 
老 的 化 石 的 年 代 就 要 使 用 半衰期 更 长 的 放射 性 核 素 。 

放射 性 核 素 ”K 以 极 慢 而 又 稳定 的 速率 衰变 为 
“Ca 和 Ar, 半衰期 为 13 亿 年 。Ar 是 情 性 气体 。 在 火 
成 岩 形 成 时 ,由 于 高 温 ,岩石 中 不 可 能 留 有 Ar。 冷 却 
后 ,*K 误 变 为 "Ar, 才 逐渐 在 岩石 中 积累 Ar, 因 此 只 要 
测 出 岩石 中 的 "K 和 ”Ar 的 含量 就 可 以 确定 该 岩石 形 
成 的 年 代 。 用 此 法 测定 化 石 年 代 ,必须 有 和 化 石 同 年 
代 的 可 用 的 火成岩 石 , 也 就 是 有 和 生物 遗留 物 同时 埋 
苗 的 火山 喷发 的 岩石 。 尽 管 有 这 些 限制 ,这 种 方法 还 
是 非常 有 用 的 。 

化 石 是 研究 宏 进化 最 直接 也 是 最 重要 的 证 据 。 在 
宏 进化 方面 得 到 的 一 切 结论 都 必须 和 化 石 记录 一 致 ， 
并 能 对 化 石 记录 作出 科学 的 解释 。 


27.1.2 分 子 生 物 学 是 研究 生物 宏 进 化 
的 有 力 工具 


生物 界 既 存在 着 巨大 的 多 样 性 ,又 存在 着 高 度 的 
统一 性 。 将 任何 两 个 物种 进行 比较 ,都 可 以 找到 一 些 
性 状 是 它们 所 共有 的 ,一 些 性 状 是 各 自 独 有 的 。 分 析 
和 比较 这 些 共 有 的 和 不 共有 的 性 状 的 类 型 和 数目 就 能 
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够 知道 两 个 物种 亲缘 关系 的 远近 。 我 们 可 以 用 经 典 的 
形态 解剖 学 的 方法 对 两 个 物种 的 表 型 特征 进行 分 析 来 
做 到 这 一 点 ;也 可 以 用 分 子 生物 学 的 方法 对 二 者 的 生 
物 大 分 子 的 结构 进行 分 析 来 判定 其 亲缘 关系 。 

20 世纪 50 年 代 ,分 子 生物 学 兴起 ,人 们 发 现 ,所 
有 生物 在 基本 的 组 成 成 分 和 基本 的 生命 过 程 上 存在 着 
高 度 的 统一 性 。 从 大 肠 杆 菌 到 人 ,核酸 、 蛋 白质 等 生物 
大 分 子 的 结构 与 功能 ,遗传 信息 的 复制 .转录 和 翻译 均 
遵循 着 相同 的 模式 ,遗传 密码 在 很 大 程度 上 是 通用 的 。 
这 些 都 有 力 地 证 明 ,整个 生物 界 有 一 个 共同 的 由 来 。 
另 一 方面 ,蛋白 质 、 核 酸 又 是 地 球 上 已 知 最 复杂 的 大 分 
子 化 合 物 。 在 各 种 生物 的 蛋白 质 、 核 酸 分 子 中 蕴含 着 
大 量 有 关 生 物 多 样 性 的 信息 。 对 不 同 生物 的 蛋白 质 、 
核酸 进行 比较 研究 已 经 成 为 研究 生物 宏 进化 的 重要 内 
容 和 有 力 工具 。 

中 性 突变 与 同 源 蛋白 质 的 比较 


在 不 同 的 生物 中 ,行使 相同 功能 ,并 具有 明显 相似 


的 氨基 酸 序列 的 蛋白 质 , 称 为 同 源 蛋 白 (homologous 
protein)。 例 如 ,从 需 氧 的 原核 生物 ,到 单 细胞 真 核 生 
物 ,再 到 真菌 、 植 物 和 动物 ,直到 人 ,都 有 细胞 色素 c 
(cytochrome c) ,这 是 一 种 在 生物 氧化 过 程 中 起 电子 传 
递 作 用 的 蛋白 质 。 不 同 生物 的 细胞 色素 c 具有 相同 的 
功能 和 相似 的 氨基 酸 序列 。 然 而 ,不 同 生 物 的 细胞 色 
素 。 在 结构 上 仍然 是 有 差异 的 ,而 这 些 差异 又 没有 影 
响 到 它们 的 功能 ,它们 在 选择 上 是 中 性 的 。 人 们 将 同 
源 蛋 白 上 这 些 很 少 或 没有 对 存活 和 生殖 发 生 影响 的 突 
变 称 为 中 性 突变 (neutral mutation ) 。 大 多 数 中 性 突 
变 , 经 历 不 多 几 代 的 漂 变 而 随机 地 淹没 了 ;只 有 很 少 帘 
变 经 历 很 长 时 间 ,通过 漂 变 扩散 到 整个 群体 而 被 固定 
下 来 。 

同 源 蛋 白 的 存在 ,证 明了 有 关 生 物 具有 共同 祖先 。 
同时 ,可 以 通过 比较 它们 的 相似 和 差别 的 程度 ,判定 它 
们 亲缘 关系 的 远近 即 进化 距离 (evolutionary distance ) 。 
例如 ,细胞 色素 c 由 104 个 氨基 酸 组 成 。 现 在 已 经 弄 
清楚 了 多 种 真 核 生 物 细胞 色素 。 的 化 学 结构 。 它 们 的 
氨基 酸 序列 是 很 相似 的 。 在 104 个 氨基 酸 的 位 置 中 有 
35 个 完全 不 变 , 有 23 个 位 置 只 允许 2 种 很 相似 的 氨 
基 酸 中 的 一 种 占据 ,还 有 17 个 位 置 只 接受 3 种 氨基 酸 
中 的 一 个 。 人 与 酵母 的 差别 够 大 了 ,但 它们 的 细胞 色 
素 c 也 仅 有 45 个 位 置 的 氨基 酸 不 同 ,其 他 59 个 位 置 
是 相同 的 。 多 种 真 核 生 物 的 细胞 色素 。 的 结构 有 相似 
的 一 面 , 从 分 子 层次 上 说 明 它们 有 共同 祖先 。 而 不 同 


生物 细胞 色素 。 的 差异 则 和 它们 之 间 的 进化 距离 相 


关 。 例 如 ,我 们 人 类 细胞 色素 。 的 序列 和 黑猩猩 相同 ， 
和 狠 猴 有 一 个 位 置 不 同 ,和 狗 有 11 个 位 置 不 同 ,和 鸡 
有 13 个 位 置 不 同 ,和 人 金枪鱼 有 21 个 位 置 不 同 ,等 等 。 
这 同根 据 形态 学 性 状 的 差异 判定 的 亲 综 关系 是 相当 一 
致 的 (图 27.2)。 

同 源 DNA 的 比较 

我 们 不 仅 可 以 通过 同 源 蛋白 质 的 比较 ,还 可 以 通 
过 其 他 同 源 生物 大 分 子 的 比较 来 判定 有 关 生 物 的 进化 
距离 。 

生物 的 特征 最 终 是 编码 于 DNA 中 的 遗传 信息 决 
定 的 ,也 就 是 由 DNA 中 核 普 酸 序列 决定 的 。 对 不 同 生 
物 的 DNA 进行 比较 是 确定 它们 亲缘 关系 的 最 直接 的 
方法 。 对 两 个 物种 可 比较 的 DNA 片段 先进 行 测序 ,再 
进行 比较 ,无 疑 是 一 种 最 精确 的 测定 亲缘 关系 距离 的 
方法 。 这 方法 已 经 积累 了 不 少 实例 。 例 如 ,对 人 和 多 
种 灵 长 类 动物 中 编码 碳酸 本 酶 的 DNA 进行 了 测序 和 
比较 ,以 人 为 标准 , 黑 猩 狸 核 音 酸 置换 数 为 1 ,猩猩 为 
4, 狂 猴 为 6, 独 狂 为 7, 人 类 与 这 些 高 等 灵 长 类 之 间 的 “ 
进化 距离 清晰 可 见 。 

将 DNA-DNA 分 子 杂交 的 方法 应 用 于 DNA 比较 . 


要 比 DNA 测序 方法 要 简便 得 多 。 其 过 程 大 体 上 是 , 首 


先 从 不 同 生物 的 细胞 中 提取 可 比较 的 DNA 片段 。 第 
二 步 ,加 热 使 DNA 双 链 解 旋 。 再 将 来 自 不 同 物种 的 ， 
DNA 单 链 混合 ,并 冷却 重新 形成 双 链 DNA ,这 时 的 双 ， 
链 已 经 是 杂交 DNA 双 链 。 一 个 物种 的 DNA 单 链 和 另 
一 物种 的 互补 单 链 能 结合 多 紧 , 取决 于 两 个 物种 DNA … 
序列 的 相似 程度 。 两 个 物种 的 DNA 越 是 相似 ,在 杂交 . 
的 双 链 分 子 中 形成 的 氢 键 越 多 ,结合 得 越 紧 ,再 加 热 使 
杂交 分 子 分 开 时 需要 的 温度 也 越 高 。 利 用 这 个 关系 可 
以 测定 不 同 物种 生物 的 DNA 核 苷 酸 改变 的 百分率 。 
人 们 曾 用 这 个 方法 测定 几 种 灵 长 类 动物 的 某 个 同 源 
DNA 片段 的 差异 。 以 人 为 标准 ,猩猩 DNA 核 苷 酸 改 
变 的 百分率 为 2. 4% ,长 辟 狼 为 5. 3% , 卷 尾 多 为 ， 
15. 8% ,非洲 狐 猴 为 42.0% 。 这 个 结果 和 根据 表 型 性 
状 所 得 出 的 结果 是 一 致 的 ,和 有 关 化 石 在 地 层 中 出 现 “， 
年 代 的 前 后 也 是 一 致 的 ,人 们 可 以 据 此 判定 有 关 动 物 
的 进化 距离 。 

分 子 钟 了 

据 有 关 资 料 ,这 些 高 度 保守 的 基因 及 其 产物 蛋白 ~ 
质 , 中 性 突变 的 速率 是 恒定 的 。 假 如 我 们 对 不 同 物种 思 
的 同 源 基因 或 其 产物 进行 测序 ,两 相 比 较 , 得 知 其 DN 














15.2 


9.6 
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图 27.2 基于 细胞 色素 c 氨基 酸 差异 所 绘制 的 20 种 生物 的 系统 树 ”图 中 数字 为 分 枝 所 需 的 核 苷 酸 鞭 换 的 最 低 数 
目 。 人 与 猕猴 的 细胞 色素 。 有 一 个 擂 基 酸 不 同 ,所 需 最 低 核 音 酸 蔡 换 数 为 1。 图 中 ,人 到 人 与 猕猴 共同 祖先 之 间 为 0.8 ,猕猴 
到 共同 祖先 之 间 为 0. 2 ,两 者 相 加 为 1, 人 和 鸡 之 间 进 化 距离 之 和 为 15. 8 ,大 于 观察 数 13 ,这 是 由 于 在 进化 过 程 发 生 了 回复 突 


变 ,观察 数 小 于 实际 改变 的 数目 ( 引 自 贺 竹 梅 ,2002 ) 


中 核 苷 酸 或 蛋白 质 中 氨基 酸 置换 的 数目 ,再 从 化 石 记 
录 中 得 知 两 个 相关 谱系 从 共同 祖先 产生 分 歧 的 时 期 ， 
就 可 以 计算 出 中 性 突变 的 速率 , 即 每 置换 一 个 核 背 酸 
或 氨基 酸 所 需要 的 时 间 。 以 后 ,只 要 测 出 两 个 物种 的 
该 种 基因 或 其 产物 的 差异 ,就 可 推算 出 有 关 谱 系 分 歧 
产生 的 时 间 。DNA、 蛋 白质 等 生物 大 分 子 中 性 突变 相 


对 恒定 的 速率 起 了 分 子 钟 ( molecular clock ) 的 作用 。 
虽然 中 性 突变 的 速率 不 可 能 是 严格 恒定 的 ,在 研究 生 
物 进化 过 程 时 ,即使 是 粗略 地 估计 分 歧 时 间 也 是 很 有 
意义 的 。 

利用 DNA 的 比较 和 分 子 钟 可 以 帮助 解决 分 类 学 
中 的 一 些 困难 问题 。 大 熊猫 的 体型 和 能 相 似 ,但 在 分 
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布地 区 和 袁 食 竹子 方面 又 同 小 能 猫 相似 ,那么 ,大 熊 狂 
是 同 能 的 关系 更 密切 一 些 ,还 是 同 小 熊猫 更 密切 一 些 
呢 ? DNA-DNA 杂交 研究 表明 ,这 
年 前 的 共同 祖先 进化 而 来 ,在 4 000 万 年 前 分 歧 成 为 
两 支 。 一 支 最 终 形成 今日 的 浣熊 和 小 熊猫 , 另 一 支 是 
熊 的 谱系 。 后 者 在 2 000 万 年 至 1 500 万 年 之 间 又 分 
出 一 支 形成 今日 的 大 熊猫 ,它们 的 进化 道路 与 其 他 能 
类 动物 不 同 ,它们 仅仅 以 竹子 为 食物 。 在 200 万 年 以 
前 熊 的 谱系 陆续 分 歧 产 生 今日 的 棕熊 北极熊 .黑熊 、 
马 来 熊 等 。 分 子 钟 显 示 ,大 能 猫 更 接近 能 而 不 是 更 接 
近 小 熊猫 (图 27.3)。 


棕熊 
马 来 能 
眼睛 能 
大 熊猫 
小 熊猫 


| 、 浣熊 
狗 
图 27.3 大 能 猎 和 能 .浣熊 的 关系 “利用 DNA 


杂交 数据 构造 的 分 析 图 表示 , 大 熊猫 是 一 种 能 ,而 小 
熊猫 和 尝 驴 更 接近 





27.2.1 地 导 中 的 化 石 记录 了 生物 
的 历程 


如 果 我 们 将 沉积 形成 的 地 层 比 喻 成 一 本 书 ,化 石 
就 是 其 中 的 文字 , 它 纪录 下 35 亿 多 年 地 球 上 的 生物 及 
其 环境 演化 的 历史 。 地 质 学 家 把 地 球形 成 以 来 的 45 
亿 年 漫长 岁月 划分 为 4 个 大 的 阶段 , 即 4 个 宙 (Eone) 。 
最 早 的 是 冥 古 宙 ( Hadean ,45 亿 年 前 到 38 亿 年 前 ) ,以 
后 依次 为 太古 宙 (Archean,38 亿 年 前 到 25 亿 年 前 ) 、 
元 古 宙 (Proterozoie,25 亿 年 前 到 6 亿 年 前 ) 和 显 生 宙 
(Phanerozoic ,6 亿 年 前 至 今 ) ( 表 27-1 ) 。 

太古 宙 的 生命 印记 

祷 古 窗 是 地 球 历史 的 第 一 个 大 的 地 质 阶段 。 这 个 阶 
段 地 球 演变 的 主要 事件 是 地 球 的 形成 .地壳 的 形成 以 及 
前 生命 的 化 学 进化 。 随 着 生命 起 源 和 细胞 形态 的 生命 的 
出 现 ,地 球 进入 了 太古 害 。 这 个 阶段 距 今 已 经 长 达 38 亿 
年 至 25 亿 年 之 久 。 在 漫长 而 无 情 的 时 间 长 河 里 ,沉积 岩 


文 3 种 动物 从 4 000 万 - 


连带 其 中 的 生命 痕迹 ,时 而 深 埋 于 地 下 ,时 而 被 推出 地 面 ， 
多 次 经 历 了 高 漫 高 压 炼 狱 般 的 环境 条 件 , 在 这 里 已 经 很 


. 少 能 留 下 作为 化 石 的 细胞 。 科 学 家 转 而 去 寻找 其 他 形式 


的 生命 遗迹 , 即 所 谓 生命 印记 (biosignature ) 。 
二 氧化 碳 是 火山 排出 的 气体 之 一 。 来 自 火山 喷发 
的 二 氧化 碳 , 约 有 1% 是 "C ,其 余 的 是 “C。 生 命 活 动 


:对 碳 的 稳定 性 放射 性 核 素 "C 和 "C 有 分馏" 作用 。 


它 能 使 *C 更 多 地 进 和 有 机 碳化 合 物 , 使 生物 有 机 碳 中 
2C 相对 于 *C 的 比例 显著 地 比 没有 被 生物 利用 过 的 碳 
要 高 。 在 格陵兰 的 伊 苏 瓦 (Isua) ,有 太古 宙 岩 层 的 露 
头 ,其 中 的 碳 班 点 中 ”C 与 *C 的 比例 与 生物 来 源 的 数 
值 非常 接近 。 这 些 古 老 岩 石 的 露头 超过 了 37 亿 年 。 
这 是 目前 没有 疑义 的 最 古老 的 生命 印记 。 盖 层 石 - 
(stromatolite) 是 另 一 种 常见 的 远古 时 代 的 生命 印记 
(图 27.4) 。 它 是 微生物 群体 构建 的 一 种 生物 确 , 呈 加 “ 
乓 形 的 层 状 结构 。 现 存 于 澳大利亚 西海 岸 中 部 的 到 层 
石 ,大 约 形成 于 35 亿 年 前 。 这 是 又 一 个 未 遭 质疑 的 最 
古老 的 生命 印记 之 一 。 Ss ke cg 
中 曾 发 现 过 做 体 化 石 , 但 它们 党 


遭 到 质疑 。 





图 27.4 元 层 石 ” 位 于 澳大利亚 西海 岸 沙 克 湾 ( 引 自 Star;1997) 


蓝 细菌 在 元 古 宙 走 向 繁 万 

”元 古 窗 的 一 大 地 质 特色 是 存在 大 规模 的 又 层 石 碳 
酸 盐 沉淀 。 在 元 古 宙 的 至 层 石和 煤 石 中 常常 能 找到 蓝 
细菌 的 微 体 化 石 。 蓝 细菌 的 群体 和 群落 有 时 可 以 原 地 
原 位 地 保存 在 硅化 的 释 层 石 中 ,这 表明 蓝 细菌 是 这 时 
期 亚 层 石 的 主要 造 礁 生 物 。 研 究 证 明 , 底 栖 的 由 蓝 细 
菌 及 其 他 细菌 组 成 的 席 状 细菌 群落 层 层 全 加 ,在 其 中 
沉淀 大 量 碳酸 钙 和 碳酸 镁 等 沉淀 物 ,逐渐 形成 层 积 岩 ， 
即 为 到 层 石 。 在 世界 各 地 的 元 古 窗 碳 酸 盐 岩 中 ,到 处 可 
见 豆 层 石生 物 确 , 这 标志 着 蓝 细菌 在 走向 繁盛 。 在 20 
亿 年 前 ,大 气 园 中 开始 有 自由 氧 的 积累 。 这 标志 着 在 元 
古 宙 蓝 细菌 的 光合 作用 已 经 是 释放 氧 的 光合 作用 。 
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表 27~1 地 质 年 代 与 进化 事件 

代 纪 世 百 万 年 前 | 生物 进化 的 主要 事件 
冰期 已 过 ,气温 上 升 , 人 类 发 展 

| 第 四 纪 十 一 001 

更 新 世 冰期 ,人 属 发 展 

上 新 世 南方 古 猿 出 现 并 发 展 

中 新 世 哺乳 动物 和 被 子 植物 继续 适应 辐射 

灵长目 动物 (包括 猿 ) 起 源 


被 子 植物 的 优势 增长 
多 数 现代 哺乳 动物 起 源 


哺乳 动物 、 鸟 类 和 传播 昆虫 适应 辐射 


出 现 被 子 植物 
白垩 纪 末 恶 龙 走 向 灭绝 
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裸子 植物 继续 作为 优势 植物 
恶 龙 占 优势 


裸子 植物 成 为 优势 景观 
最 早 的 恶 龙 哺乳 动物 和 鸟 类 


息 行 类 适应 辐射 ; 似 哺乳 动 物 的 扑 行 类 和 大 多 数 
现代 昆虫 的 目 起 源 ,许多 海洋 无 消 椎 动物 灭绝 








三 登 纪 


下 谎 贡 





248 








286 
广阔 的 维 管 植物 森林 ,最 早 的 种 子 植物 


爬行 类 起 源 , 两 栖 类 占 优势 











硬 骨 鱼 类 多 样 化 增长 
最 旱 的 两 栖 类 和 昆虫 


.无 颌 鱼 类 多 样 化 ,最早 的 有 颌 鱼 类 
维 管 植物 和 节肢 动物 登 上 陆地 
438 


奥 陶 纪 海洋 莫 类 繁盛 


505 
大 多 数 无 脊椎 动物 门 起 源 ,最早 的 着 索 动物 
藻类 多 样 化 
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蓝 细菌 在 元 古 宙 占 优势 ,但 在 元 古 宙 未 衰落 
最 早 的 动物 ,最 早 的 多 细胞 藻类 
真 核 生物 起 源 

2500 一 大 气 中 氧 开始 积累 

光合 作用 起 源 . 

太古 窗 | 最 早 的 受 层 石和 微生物 化 石 记 录 

生命 起 源 和 细胞 起 源 


地 球 起 源 于 45 亿 年 前 ,经 过 地 核 与 地 慢 分 异 ， 
地 球形 成 ,前 生命 化 学 进化 
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太古 宙 时 期 的 地 球 表面 状态 与 今天 的 截然 不 同 : 
地 球 演化 初期 的 还 原 性 大 气 圈 已 经 转变 成 以 C0, 为 
主 的 酸性 大 气 圈 。 地 这 刚刚 形成 。 由 于 C0, 的 温室 
效应 ,平均 温度 很 高 ,地 壳 构 造 活 动 强烈 ,地 慢 与 地 壳 
之 间 有 较 大 规模 的 物质 交换 。 大 气 中 缺少 所 ,高空 
有 臭氧 层 ,宇宙 辐射 直达 地 面 。 原 始 生 物 只 能 存在 于 
海洋 深 处 。 

在 元 古 宙 和 悠长 的 历史 时 期 里 ,地 球 表面 状态 发 生 
了 巨大 变化 。 由 于 蓝 细菌 的 代谢 作用 和 当时 海水 的 物 
理化 学 状态 ,引起 大 规模 的 碳酸 盐 沉 积 , 形 成 巨大 的 生 
物 礁 , 从 而 将 大 量 的 C0, 移出 大 气 。 大 气 中 C0, 含量 
下 降 时 致 全 球 平均 温度 下 降 , 大 面积 稳定 的 地 块 形成 
和 发 展 。 与 此 同时 , 蓝 细菌 作为 释 氧 的 光合 自 养生 物 ， 
在 光合 作用 中 释放 出 氧气 ,导致 大 气 中 氧 的 积累 ,臭氧 
层 的 形成 ,使 到 达 地 面 的 紫外 辐射 强度 逐渐 减弱 。 蓝 
细菌 的 活动 改造 了 岩石 圈 ,也 改造 了 大 气 圈 。 

蓝 细菌 10 多 亿 年 的 繁盛 改变 了 环境 ,又 反 过 来 影 
响 生 物 进化 。 臭 氧 层 的 形成 使 生物 可 以 进入 水 圈 表 
层 。 氧 的 积累 为 真 核 生 物 的 出 现 创 造 了 条 件 , 已 知 最 
时 的 真 核 单 细胞 生物 化 石 是 发 现 于 加 拿 大 冈 弗 林 特 
(Guhflint) 料 石屋 中 的 球状 微生物 ,断代 大 约 为 19 亿 
年 前 。 元 上 古 宙 末期 出 现 了 真 核 生物 的 多 细胞 化 。 在 我 
国 贵 州 中 部 的 磷 块 岩 中 发 现 6 亿 至 6.5 亿 年 前 有 细胞 
分 化 的 植物 化 石 。 蓝 细菌 的 繁盛 最 终 导致 自身 的 豪 
落 ,6 亿 ~7 亿 年 前 又 层 石 的 丰 度 和 形态 多 样 性 显著 下 
降 ,这 标志 着 蓝 细菌 时 代 将 结束 。 有 分 化 的 叶 状 体 杆 
物 大 量 涌现 ,多 细胞 后 生动 物 的 多 样 性 明显 增长 。 

显 生 宙 宏 体 多 细胞 真 核 生物 的 进化 

5.9 亿 年 前 ,以 蓝 细菌 为 代表 的 微 体 单 细 胞 生命 
在 生态 系统 中 占据 的 优势 地 位 逐渐 被 宏 体 真 核 多 细胞 
生物 所 替代 ,地 球 进入 显 生 宙 时 代 。 显 生 宙 的 主要 进 
化 事件 是 多 细胞 真 核 生物 的 进化 。 显 生 宙 包括 三 个 代 
( Eras) , 即 古 生 代 (Palezoic) ,中生代 ( Mesozoic ) 和 新 生 
代 (Cenozoie) 。 寒 武 纪 ( Cambrian ) 是 古生代 的 第 一 个 
纪 。 刚 刚 进入 寒 武 纪 ,在 长 约 500 万 年 的 时 间 里 ,几乎 
是 突然 地 出 现 了 许多 门类 的 无 峭 椎 动物 和 原始 的 峭 索 
动物 。 这 一 次 动物 类 型 的 爆发 式 适 应 辐射 , 称 为 寒 武 
纪 爆 发 ( cambrian explosion ) ,在 动物 进化 史上 没有 哪 
个 时 期 能 与 之 相 比 。 在 寒 武 纪 初 期 ,各 大 类 群 的 藻类 
的 进化 趋势 也 基本 上 形成 。 

在 古生代 的 前 三 个 纪 , 即 寒 武 纪 、 奥 陶 纪 ( Ordovi- 
cian) 和 志 留 纪 (Silurian) ,所 有 生物 都 是 水 生 的 。 在 志 


留 纪 末期 ;4 亿 多 年 前 ,大 气 圈 氧 含量 继续 上 升 , 达 到 
现代 大 气 氧 含量 的 10% 。 地 面 上 空 20 ~ 40 km 处 的 
臭氧 层 已 能 吸收 相当 一 部 分 紫外 线 。 加 之 这 一 段 时 
间 , 陆 地 上 升 ,海水 后 退 ,一 些 地 区 的 海 变 成 低 湿 平 原 ， 
形成 大 大 小 小 的 洼地 ,为 生物 从 水 域 向 陆地 发 展 创造 
了 条 件 。 率 先 登陆 的 是 无 种 子 维 管 植物 ( 裸 芯 ) .真菌 
和 节 肤 动物 。 维 管 植物 作为 生产 者 ,在 利用 环境 中 的 
能 量 和 物质 的 效率 ,对 环境 的 调控 能 力 等 方面 都 是 蓝 
细菌 所 不 能 比拟 的 。2.8 亿 年 前 至 3.6 亿 年 前 的 石炭 
纪 ,在 欧 亚 大 陆 履 盖 着 大 片 主要 由 高 大 的 无 种 子 维 管 
植物 组 成 的 湿地 森林 。 这 些 森林 是 地 质 史上 最 大 的 
“成 煤 森 林 "。 无 种 子 维 管 植物 生活 史 中 的 有 性 生殖 
这 个 环节 还 离 不 开水 。 人 们 将 无 种 子 维 管 植物 称 为 村 
物 界 的 “两 栖 类 ”。 到 了 石炭 纪 末 , 出 现 了 裸子 植物 ， 
有 性 生殖 摆脱 了 对 水 的 依赖 ,成 为 完全 的 陆 生 植物 。 
维 管 植物 是 继 蓝 细菌 以 后 又 一 类 对 环境 产生 巨大 影响 


”的 生物 ,由 于 维 管 植物 以 及 海洋 中 浮游 藻类 的 光合 生 


物 的 共同 作用 ,大气 中 氧 含量 继续 上 升 ,臭氧 层 对 紫外 
线 的 屏 项 作用 进一步 加 强 ,C0, 含量 进一步 下 降 ,这 就 
为 背 椎 动物 的 登陆 准备 了 条 件 。 

峭 椎 动物 从 水 生 到 陆 生 的 演化 比 维 管 植物 要 晚 一 
拍 。 在 志 留 纪 的 末期 ,无 种 子 维 管 植物 已 开始 登陆 ,这 
时 才 出 现 最 早 的 硬 肯 鱼 。 在 泥 盆 纪 末 ,出 现 了 从 水 生 
到 陆 生 的 过 渡 性 动物 两栖 类 。 从 鱼 类 到 两 栖 类 ,呼吸 
器 官 和 运动 器 官 发 生 了 适应 陆地 生活 的 改造 ,但 有 性 
生殖 还 必须 在 水 中 进行 。 状 椎 动物 出 现 了 羊膜 卵 , 才 
获得 在 陆 上 的 繁殖 能 力 。 最 早 具 羊膜 卵 的 聆 行 类 出 现 
于 3.4 亿 年 前 的 石炭 纪 。 和 裸子 植物 一 样 , 息 行 类 是 
生活 史 的 各 个 环节 都 适应 了 陆地 生活 的 消 椎 动物 。 

到 了 中 生 代 ,裸子 植物 和 有 朴 行 类 走向 繁盛 。 这 是 
裸子 植物 和 疏 行 类 (更 确切 说 是 玉 龙 ) 的 时 代 。6 500 
万 年 前 ,白垩 纪 末 , 丽 龙 灭绝 ,物种 发 生 了 一 次 大 的 更 
将 ,地 球 步 人 了 新 生 代 。 这 是 哺乳 动物 、 鸟 类 和 被 子 杆 
物 占 优势 的 时 代 。 

纵 观 生物 的 进化 历史 ,我 们 可 以 看 到 ,今日 地 球 表 
层 适合 于 生命 存在 的 环境 条 件 是 长 达 38 亿 年 之 久 的 
生物 与 地 球 环境 相互 作用 、 协 同 进化 的 结果 ,地 球 的 这 
种 状态 仍然 靠 生物 来 维持 、 支 持 和 调控 。 我 们 还 可 以 
看 到 ,具有 相对 简单 结构 的 生物 类 型 在 生命 史上 出 现 
较 早 , 具 有 复杂 结构 的 出 现 较 晚 ;生物 结构 越 复杂 ,出 
现 的 时 间 越 晚 。 在 生命 史 早期 ,生物 圈 的 生物 组 成 相 
对 单调 ;晚期 生物 较 的 生物 ,其 形态 结构 上 的 分 异性 





” (多 样 性 ) , 随 着 生境 的 扩展 而 增 大 。 换 句 话说 , 从 大 
”的 时 间 尺 度 上 看 ,生物 个 体 结构 的 复杂 性 和 多 样 性 , 呈 
;增长 趋势 。 
27.2.2 地 党 板块 的 移动 影响 了 生物 
进化 
我们 脚下 的 陆地 是 组 成 地 壳 的 板块 的 一 部 分 。 板 
” 抉 总 是 以 极其 缓慢 的 速度 在 漂移 。 在 生物 学 时 间 尺 度 
:里 ,漂移 距离 很 小 , 它 对 环境 和 生物 的 影响 也 很 小 ,可 
”以 忽略 不 计 。 而 在 地 质 时 间 尺 度 上 ,地 球 上 的 陆地 曾 
经 大 合 大 分 , 它 对 环境 和 生物 进化 带 来 的 影响 不 可 
低估 。 

早 在 1912 年 ,法 国 气象 学 家 瑶 格 纳 尔 ( Alfred We- 
gener) 提出 大 陆 漂 移 学 说 (theory of continental drift) 。 
他 认为 ,地 球 上 所 有 陆地 曾经 连 成 一 个 称 之 为 泛 古 陆 
(Pangaca ) 的 超级 大 陆 。 这 个 泛 古 陆 后 来 破裂 为 若干 
块 , 像 木 排 一 样 漂移 到 现在 的 位 置 ,成 为 如 今 的 几 个 大 
陆 。 魏 格 纳 尔 的 假说 在 当时 没有 被 多 数 科 学 家 接受 。 
到 了 20 世纪 最 后 20 多 年 ,由 于 积累 了 大 量 的 材料 ,多 
数 地 质 学 家 、 考 古 学 家 和 生物 学 家 转向 支持 大 陆 漂移 
的 观点 。 

现在 知道 ,地 球 这 个 行星 有 一 个 薄 落 的 凝结 的 外 
层 , 称 之 为 地 过 (crust) 。 地 壳 分 成 若干 个 巨大 的 不 规 
则 的 板块 (plate) 。 陆 地 是 板块 上 最 高 的 部 分 。 不 同 
板块 彼此 衔接 的 界面 称 为 噜 (ridge) 。 地 壳 下 面 是 一 
团 炽热 的 物质 , 称 为 地 则 ( mantle) 。 由 于 地 慢 中 的 熔 
岩 不 断 地 环流 ,地 过 板块 缓慢 地 不 停顿 地 移动 。 它 不 
仅 使 大 陆 移动 ,还 使 两 个 邻近 的 陆 块 碰撞 ,使 山脉 升 
起 ,在 彼此 滑动 的 地 方形 成 火山 和 发 生地 震 。 

寒 武 纪 以 来 ,地球 上 的 陆 块 经 历 了 分 久 必 会 、 合 入 
必 分 的 演变 。 在 寒 武 纪 , 地 球 上 有 4 抉 大 的 和 2 块 小 
的 陆 块 ,它们 彼此 相向 移动 。 大 约 在 2.5 亿 年 前 ,接近 
古生代 的 末尾 ,板块 移动 使 所 有 大 陆 连 续 在 一 起 构成 
泛 古 陆 ( Pangaea) 。 这 一 次 大 陆 的 大 融合 ,给 环境 带 来 
巨大 的 影响 。 海 岸 线 减少 了 ,洋流 改变 了 ,海平 面 降 
低 ,许多 浅滩 消失 ,在 这 个 超级 大 陆 上 出 现 了 沙漠 。 原 
先 被 隔离 的 生物 ,现在 走 到 一 起 ,出 现 了 新 的 竞争 。 这 
一 切 对 生物 界 产生 深刻 的 影响 。 

中 生 代 早 期 ,大 约 在 1.8 亿 年 前 , 泛 古 陆 开始 再 一 
次 破碎 分 开 。 在 1. 35 亿 年 前 , 泛 古 陆 分 裂 成 两 个 陆 
块 :北边 的 劳 亚 古 陆 ( Laurasia) 和 南边 的 岗 瓦 那 古 陆 
(Condwana) 。 在 6 500 万 年 前 ,现代 大 陆 开 始 成 形 。 
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然后 ,在 1 000 万 年 前 ,印度 和 欧 亚 大 陆 连 接 , 印度- 澳 
大 利 亚 和 欧 亚 两 板块 缓慢 而 持久 地 撞 压 形成 喜马拉雅 
山 ,这 是 地 球 上 最 高 和 最 年 青 的 山脉 。 今 天 ,印度 - 澳 
大 利 亚 板 抉 看 来 已 经 分 裂 为 二 ,澳大利亚 板块 独立 于 
印度 次 大 陆 板 块 (图 27.5)。 





百 万 年 前 





图 27.5 大 陆 漂移 的 历史 泛 大 陆 在 大 约 2.5 亿 年 前 形成 。 

在 大 约 1.8 亿 年 前 , 泛 大 陆 开 始 分 为 北面 ( 劳 亚 大 陆 ) 和 南面 ( 岗 丽 
那 大 陆 ) 两 抉 大 陆 , 它 们 后 来 分 裂 成 为 现代 的 大 陆 。 印 度 大 陆 和 欧 
亚 大 陆 在 1 000 万 年 前 互相 说 挤 形 成 世界 上 最 高 .最 年 轻 的 山 
脉 一 一 喜马拉雅 山 。 虽 然 并 非 以 使 人 们 赂 学 的 速度 进行 ,大 陆 却 
在 持续 漂移 ( 引 自 Campbell 等 ,2004) 


大 陆 漂移 学 说 解决 了 许多 化 石 物种 和 现 生生 物 
分 布 的 难题 。 澳 大 利 亚 动 物 区 系 是 现今 所 有 动物 区 
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系 中 最 古老 的 区 系 。 它 最 突出 的 特点 是 缺少 在 现代 
地 球 其 他 地 区 已 占 统治 地 位 的 胎盘 类 哺乳 动物 , 即 
真 兽 亚 纲 ,而 保存 着 原始 的 哺乳 类 一 一 原 兽 亚 纲 和 
后 兽 亚 纲 。 这 种 现象 是 怎样 产生 的 呢 ? 在 侏 罗 纪 ， 
哺乳 动物 进化 产生 了 原 兽 亚 纲 ( 如 针 鼠 肯 和 觅 嘴 兽 ) 
和 后 兽 亚 岗 ( 有 和 做 类 ) ,它们 分 布 于 泛 古 陆 许多 地 方 ， 
向 南 一 直到 达 南 极 和 澳大利亚 。 到 了 了 晚 白垩 纪 , 澳 
大 利 亚 仍然 和 南极 洲 相连 ,但 已 经 和 其 他 大 陆 分 离 。 
在 这 以 后 ,在 欧 亚 大 陆 ,非洲 等 地 进化 产生 了 更 为 进 
步 的 真 兽 亚 纲 。 由 于 海洋 阻隔 ,它们 不 能 到 达 澳 大 
利 亚 和 南极 洲 。 到 了 第 三 纪 , 南 极 洲 和 澳大利亚 分 
离 ,南极 洲 上 的 哺乳 动物 灭绝 ,澳大利亚 向 北 漂移 。 
澳大利亚 作为 一 个 隔离 的 进化 区 域 ,一 直 是 原 兽 和 
后 兽 动 物 的 家 园 (图 27.6) 。 


欧 亚 大 陆 





后 兽 亚 岗 和 原始 真 兽 
亚 纲 被 隔离 于 此 ， 原 兽 
亚 纲 灭绝 


(0) 


图 27.6 侏 罗 纪 后 的 大 陆 漂移 对 哺乳 动物 分 布 的 影响 


27.2.3 集群 性 灭绝 掀 开 生命 史 新 的 
一 页 
当 环境 发 生变 化 时 , 原 有 物种 或 者 朝 着 适应 新 的 
环境 条 件 方向 进化 ,形成 新 的 物种 ,或 者 走向 灭绝 。 地 
球 上 可 利用 资源 是 有 限 的 ,物种 数量 不 可 能 无 限 地 增 
长 。 常 规 性 的 灭绝 总 是 以 一 定 规模 经 常 地 发 生 着 。 此 
外 ,在 地 球 生命 史上 也 发 生 过 这 样 的 事件 :在 一 个 相对 
短 的 时 间 里 ,有 大 批 物 种 灭绝 , 称 之 为 集群 性 灭绝 
( mass extinction) 。 这 样 的 灭绝 达 5 次 之 多 。 它 们 依 
次 发 生 在 晚 奥 陶 纪 、 晚 泥 盆 纪 、 晚 二 县 纪 、 晚 三 匡 纪 和 
晚 白 垩 纪 。 人 们 研究 得 最 清楚 的 是 白垩 纪 末 的 大 
灭绝 。 | 
从 侏 罗 纪 到 白垩 纪 末 (6 500 万 年 前 ) ,在 大 约 1.5 





原 兽 亚 纲 和 后 兽 
(b) 亚 纲 被 隔离 于 此 






许多 后 兽 亚 岗 和 


亚 纲 被 隔离 于 此 “原始 真 普 亚 纲 灭绝 


(d) 


La) 1.45 亿 ~1.60 亿 年 前 ( 侏 罗 纪 ) 的 地 球 。 在 2.5 亿 年 前 ,地 球 上 所 有 


大 陆 连接 形成 泛 古 陆 。 大 约 在 1.8 亿 年 前 , 泛 古 陆 向 南北 两 个 方向 分 裂 。 在 地 图 上 ,北美 洲 和 欧 亚 大 陆 即 为 北方 的 劳 亚 十 陆 , 其 余部 分 为 
岗 瓦 那 古 陆 。 两 块 古 陆 尚 连接 在 一 起 。(b) 8500 万 ~1 亿 年 前 (白垩 纪 ) 的 地 球 。 两 块 古 陆 进一步 分 离 , 岗 瓦 那 古 陆 分 裂 为 3 个 陆 块 。 
(ce) 2 000 万 年 前 (中 新 世 ) 的 地 球 ,现代 大 陆 基 本 形成 。(d) 500 万 年 前 (上 新 世 ) 的 地 球 :现代 大 陆 完全 成 形 ( 引 自 Stiekberger,1995 ) 








. 亿 年 的 时 间 里 , 轴 龙 是 在 陆地 和 空中 占 优势 的 动物 。 
“然而 在 白垩 纪 末 的 一 个 相对 短暂 时 间 里 ,除了 其 中 一 
` 支 作为 乌 类 延续 到 现代 ,其 余 均 归 于 灭绝 。 这 次 集群 
性 灭绝 丧失 掉 多 于 一 半 的 海洋 动物 和 大 量 的 陆地 动物 
.和 植物 。 现 在 多 数 科 学 家 相信 ,造成 白垩 纪 末 大 灭绝 
-的 一 个 重要 原因 是 一 次 小 行星 对 地 球 的 撞击 。 


贸 是 一 种 在 地 表 岩 石 中 罕见 而 在 许多 陨石 中 常见 ， 


:的 化 学 元 素 。 陨 石 撞击 地 球 后 ,它们 所 含有 的 久 可 能 
.在 沉降 层 中 保存 下 来 。1980 年 阿尔 瓦 雷 兹 (Luis Al- 
varez) 和 他 的 儿子 在 意大利 发 现 某 些 地 区 黏土 层 中 匀 
的 含量 很 高 。 他 们 推测 ,这 是 一 颗 直 径 10 ~ 14 km 的 
小 行星 撞击 地 球 ,产生 猛烈 爆炸 后 的 沉降 物 。 更 奇怪 
的 是 该 黏土 层 恰好 形成 于 地 球 上 发 生 铠 龙 集群 性 灭绝 
的 时 候 。 他 们 做 了 一 个 有 划时代 意义 的 猜测 :一 次 小 
行星 对 地 球 的 撞击 使 恐龙 在 地 球 上 的 统治 结束 了 。 

白垩 纪 末 小 行星 撞击 假说 已 经 得 到 多 方面 的 支 
持 。 最 有 说 服 力 的 证 据 是 在 墨西哥 尤 卡 坦 半 岛 (Yuea- 
lan peninsule) 和 墨西哥 湾 先 后 发 现 了 撞击 坑 。 地 质 学 
家 们 在 这 里 搜寻 到 多 种 撞击 示 踪 物 。 例 如 ,在 撞击 坑 
的 底部 可 找到 角 砾 岩 , 部 分 抛射 出 的 碎 悄 重新 沉降 后 
形成 的 微 球 柱 ,以 及 变形 的 石英 晶体 等 。 现 在 几乎 没 
有 科学 家 怀疑 ,在 白垩 纪 末期 ,发 生 过 一 次 大 撞击 ,并 
成 为 忍 龙 灭绝 的 罪魁 祸首 。 虽然, 并 不 因此 排斥 其 他 
因素 如 火山 喷发 .地 震 的 影响 。 

根据 有 关 资 料 推测 ,如 果 一 颗 直 径 10 km 的 小 行 
星 撞 进 一 条 海岸 线 ,能 产生 数 千 度 的 高 温和 100 万 个 
大 气压 (1 大 气压 = 101 千 帕 ) 的 压力 ,抛射 出 约 
21 000 km? 的 碎 悄 。 这 些 碎 悄 穿 过 大 气 层 , 在 几 个 月 
的 时 间 里 谈天 项 日 ,使 阳光 几乎 无 法 到 达 地 面 。 气 温 
将 在 长 达 半年 的 时 间 里 保持 在 冰点 以 下 。 撞 击 产生 的 
海啸 能 掀起 高 达 90 m 的 巨 浪 ,将 引发 一 场 13 级 的 地 
震 。 一 瞬间 抛射 出 来 的 大 量 污染 物 一 一 灰尘 、 二 氧化 
硫 和 二 氧化 碳 等 ,使 气候 发 生 重大 变化 ,导致 众多 物种 
在 数 千年 或 更 短 的 时 间 里 走向 消亡 。 小 行星 和 地 球 碰 
撞 是 非常 罕见 的 事件 ,但 一 旦 发 生 将 会 对 生物 的 进化 
.产生 巨大 的 影响 。 

一 些 科学 家 一 直 在 搜寻 其 他 儿 次 集群 性 灭绝 的 擅 
击 坝 石 坑 和 示 踪 物 。 人 们 也 获得 一 些 撞击 的 证 据 线 
索 , 但 还 没有 像 白垩 纪 末期 那么 有 说 服 力 。 我 们 还 必 
须 考 虑 造成 大 灭绝 的 其 他 因素 。 在 古生代 和 中 生 代 交 
替 的 二 盈 纪 末 有 一 次 大 的 集群 性 灭绝 , 正 值 各 大 陆 融 
合 为 超级 的 泛 大 陆 之 时 ,这 二 者 也 可 能 有 一 定 关 系 。 
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集群 性 灭绝 对 生物 界 来 说 是 破坏 性 极 强 的 飞 来 横 
祸 , 但 也 有 创造 性 的 一 面 。 例 如 , 恺 龙 的 灭绝 为 哺乳 类 
的 发 展 提供 了 机 会 。 在 白垩 纪 末 大 灭绝 之 前 ,哺乳 动 
物 至 少 已 经 存在 7 500 万 年 。 然 而 , 那 时 陆地 上 的 生 
存 空间 几乎 都 被 恐龙 占据 ,弱小 的 哺乳 动物 无 法 与 之 
抗衡 。 哺 乳 动物 在 新 生 代 的 崛起 无 疑 和 恐龙 灭绝 留 下 
生存 空间 有 关 。 在 每 一 次 大 的 集群 性 灭绝 之 后 , 接 是 
而 至 的 往往 是 生物 多 样 性 的 一 次 新 的 爆发 。 

当 导 致 集群 性 灭绝 的 灾难 来 临时 ,一 些 生物 如 果 
具有 一 些 关 键 性 适应 性 状 , 使 之 能 耐 受 集群 性 灭绝 时 
发 生 的 巨大 变化 ,在 其 他 动物 死亡 之 后 仍 能 生存 繁殖 ， 
就 有 可 能 产生 适应 辐射 (参见 27.2.4) ,导致 物种 数量 
的 激增 。 例 如 , 体 表 有 毛发 和 用 乳汁 去 养育 幼 嘎 是 哺 
乳 动物 独特 的 性 状 ,在 白垩 纪 集群 性 灭绝 前 就 进化 出 
来 。 这 些 性 状 使 一 些 哺 乳 动物 逃 过 了 白垩 纪 末 的 动 
难 ,成 为 新 生 代 地 球 的 优势 动物 (图 27.7)。 羽 毛 对 于 
鸟 类 也 是 如 此 。 当 绝 大 多 数 忍 龙 在 一 个 巨大 变化 的 环 
境 中 不 能 生存 时 ,这些 性 状 帮助 哺乳 动物 和 鸟 类 逃避 
了 灭顶 之 灾 而 保存 了 下 来 。 


27.2.4 进化 趋势 是 如 何 产生 的 


在 物种 谱系 的 进化 中 ,化 石 记录 常常 显示 出 某 种 
趋势 。 例 如 ,在 人 属 进化 中 , 脑 容 量 越 来 越 大 而 牙齿 却 
越 来 越 小 。 能 人 的 脑 容量 为 660 cm ,直立 人 的 为 
935 em ,而 智 人 的 则 为 1 400 em 。 能 人 的 前 白 齿 嚼 
面 为 109 mm ,直立 人 为 99. 3 mm , 而 智 人 的 只 有 
69 mm 。 生 物 进化 并 没有 预定 目的 或 目标 ,那么 ,进化 
趋势 ( evolutionary trend) 是 如 何 产生 的 呢 ? 

图 27.8 表示 一 个 物种 谱系 身体 或 某 种 器 官 的 大 
小 变化 趋势 的 形成 过 程 。 分 支 树 的 每 一 条 横 线 代表 新 
的 物种 从 亲 代 谱系 进化 出 来 , 横 线 的 长 短 表 示 新 物种 
比 它 的 直接 祖先 大 多 少 (向 右 分 支 ) 或 者 小 多 少 ( 向 左 
分 支 )。 竖 线 代表 每 一 个 物种 存在 时 间 的 长 短 ,其 盲 
端 代表 物种 灭绝 。 自 然 选择 是 有 方向 的 ,但 这 种 方向 
不 是 在 生物 和 环境 之 间 发 生 相互 作 用 之 前 被 预订 的 ， 
而 仅仅 表现 在 选择 的 结果 之 中 。 一 个 群体 ,在 每 一 个 
世代 都 可 能 面临 新 的 选择 ,新 的 机 遇 和 新 的 挑战 。 不 
同 的 群体 由 于 所 处 环境 不 同 ,它们 经 受 的 选择 压力 不 
同 ,向 适应 各 自 环境 的 方向 进化 ,形成 不 同 的 新 物种 。 
新 物种 的 身体 或 其 器 官 比 之 于 亲本 物种 可 能 增 大 (向 
右 ) ,也 可 能 出 现 变 小 (向 左 )。 假 定向 左 进化 的 物种 
灭绝 的 概率 比 向 右 的 要 高 。 大 部 分 问 左 的 谱系 灭绝 了 ， 
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27.7 哺乳 动物 在 新 生 代 的 适应 辐射 ( 引 自 J.H. Postlethwait,1989) 
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图 27.8 进化 趋势 ”(a) 雷 兽 (titanotheres) 在 始 新 世 的 进化 趋势 。(b) 由 于 物种 不 均等 生存 而 产生 的 进化 趋势 模型 
( 引 自 Campbel 等 ,2000) 
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， 同时 却 不 断 向 右 进 化 出 另外 新 的 物种 ,从 而 总 的 趋势 


是 朝向 右边 的 , 即 身体 和 某 种 器 官 不 断 增 大 。 由 此 可 
网, 在 一 个 进化 谱系 中 ,不 同 物种 之 间 存 在 不 均等 的 存 
活 (unequal survival) ,就 能 够 产生 进化 趋势 。 如 果 存 
活 机 会 是 相等 的 ,物种 形成 却 是 不 均等 的 , 璧 如 说 ,向 
右 的 谱系 没有 或 很 少 有 新 物种 产生 ,而 向 左 的 谱系 则 
层出不穷 地 产生 新 的 物种 ,也 会 呈现 进化 趋势 。 物 种 
演变 在 总 体 上 也 会 显现 出 身体 或 其 器 官 越 来 越 大 的 
趋势 。 

不 同 的 生物 ,包括 亲缘 关系 甚 远 的 生物 ,如 果 生活 
在 条 件 相 同 的 环境 中 ,有 可 能 产生 功能 相同 且 形态 相 
似 的 结构 ,以 适应 相同 的 条 件 , 称 为 趋 闻 进化 (eonver- 
gent evolution ) 。 鲸 海豚 等 生活 在 海洋 的 哺乳 动物 和 
鱼 类 的 亲缘 关系 很 远 , 但 由 于 都 生活 在 水 域 ,都 进化 出 
流线型 的 体型 。 反 之 ,有 些 生物 虽然 同 出 一 源 ,由 于 生 
活 在 不 同 的 环境 条 件 下 ,有 不 同 的 进化 趋势 , 某 些 方面 
彼此 变 得 很 不 相同 ,此 种 现象 称 为 趋 异 进化 ( divergent 
evyolution ) 。 北 极 能 ( Ursus maritimue ) 从 棕熊 ( Ursue 
arctos) 发 展 而 来 。 分 布 于 北极 地 区 的 北极 熊 是 白色 
的 , 足 掌 有 刚毛 适 于 在 水 上 行走 ,肉食 ;棕熊 是 棕色 或 
黑色 的 , 足 掌 没有 刚毛 ,虽然 也 属于 食肉 目 , 却 以 植物 
为 主要 食物 。 一 个 祖先 物种 适合 多 种 不 同 的 环境 而 分 
化 成 多 个 在 形态 上 、 生 理 上 和 行为 上 不 相同 的 种 ,形成 
一 个 同 源 的 辐射 状 的 进化 系统 , 即 是 适应 辐射 (adapta- 
tive radiation) 。 达 和 尔 文 在 加 拉 帕 戈 斯 群岛 上 发 现 的 13 
个 地 汰 姊妹 种 就 是 适应 辐射 的 产物 。 1 

两 个 或 多 个 系谱 , 因 有 大 体 相近 的 进化 方向 而 分 
别 独 立地 进化 出 相似 的 特征 , 称 为 平行 进化 (parallel 
evolution ) 。 有 和 袋 类 和 真 兽 类 来 自 共同 祖先 ,澳大利亚 
和 欧 亚 大 陆 自 第 三 纪 以 来 长 期 隔离 ,双方 各 自发 生 适 
应 辐射 ,并 独立 地 进化 出 适应 相似 环境 的 相似 的 物种 。 
如 澳大利亚 的 袋 狼 ( 了 yiacinue) 和 欧 亚 大 陆 的 狼 
(Canie) 相似 , 袋 展 ( Notoryetes ) 与 乌 属 (Talpa) 相似 等 。 
平行 进化 的 事实 说 明生 态 条 件 对 进化 的 影响 是 很 
大 的 。 
27.2.5 真 核 细胞 的 内 共生 起 源 是 一 种 

进化 机 制 

在 加 拉 柏 戈 斯 群岛 上 ,来 自 南美 洲 大 陆 的 祖先 地 
从 , 其 后 代 在 群岛 上 适应 不 同 的 食物 , 瞬 的 大 小 和 形状 
发 生 了 变异 ,分 别 演化 成 13 种 不 同 的 地 省 。 从 一 个 祖 
先 地 省 到 13 种 地 省 ,生物 多 样 性 增加 了 ,但 其 结构 的 
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复杂 性 并 没有 显著 变化 。 这 种 进化 称 为 水 平 进化 
( horizontal evolution) 。 一 些 高 级 分 类 群 特征 的 出 现 ， 
如 真 核 细胞 细胞 器 的 起 源 , 浴 椎 动物 状 索 与 霄 椎 骨 的 
起 源 , 维 管 植物 维 管 系统 的 起 源 ,两 栖 类 呼吸 器 官 的 出 
现 , 陆 生动 物 羊膜 卵 的 出 现 等 ,它们 往往 导致 生物 结构 
呈 复 杂 性 增长 。 这 类 进化 称 为 垂直 进化 (vertical evo- 
lution) ,它们 构成 宏 进化 中 的 重大 事件 。 

从 达尔 文 到 综合 进化 论 , 他 们 着 重 研 究 的 进化 机 
制 是 通过 连续 的 选择 ,逐步 积累 微小 变异 而 实现 的 进 . 
化 。 这 种 进化 机 制 用 来 解释 水 平 进 化 是 有 效 的 。 然 
而 ,单单 依靠 微小 变异 的 积累 能 够 将 垂直 进化 完全 解 
释 清楚 吗 ? 在 宏 进化 中 是 否 还 有 其 他 某 种 特有 的 进化 
机 制 呢 ? 

有 关 真 核 细 胞 起 源 的 内 共生 学 说 (endosymbiotic 
theory ) 是 这 样 描述 线粒体 的 起 源 的 :一 种 需 氧 的 原核 
生物 被 某 种 厌 氧 的 原核 生物 知人 胞 内 , 它 可 能 作为 食 
物 被 消化 ;也 可 能 为 知人 者 所 容忍 而 在 其 细胞 内 生活 
下 来 。 在 后 一 种 情况 下 ,由 于 两 者 具有 某 种 互补 关系 ， 
逐渐 共生 融合 为 一 体 ,被 知人 者 演化 成 线粒体 。 这 种 
内 生 融 合 过 程 完 全 可 以 视 为 一 种 进化 机 制 , 一 种 能 
致 生物 结构 的 复杂 性 增长 的 机 制 。 这 种 机 制 明显 地 不 
同 于 那 种 由 于 微小 变异 积累 而 产生 新 变种 和 新 物种 的 
进化 机 制 。 可 惜 这 种 机 制 仅仅 适用 于 线粒体 和 叶绿体 
的 起 源 。 那 么 ,是 不 是 还 有 另外 的 进化 机 制 呢 ? 


27.2.6 旧 结 构 对 新 功能 的 适应 


生物 体 的 一 些 器 官 有 时 有 不 只 一 种 功能 , 它 总 是 
有 一 种 主要 功能 ,体现 了 特定 的 选择 效应 。 此 外 , 它 还 
可 能 有 某 些 次 要 的 功能 ,这 是 选择 的 副产品 。 人 和 狼 
的 手 都 有 两 种 抓 握 功 能 :用 指 和 掌 相对 来 抓 担 物体 称 
为 力量 型 抓 握 (power grip) ,用 大 拇指 和 其 他 指 相对 来 
抓 握 叫 灵巧 型 抓 握 (precision grip)( 图 27.9) 。 猿 主要 
用 手 来 柳 援 树木 或 者 在 树冠 间 辟 行 ,用 的 都 是 力量 型 
抓 握 。 与 此 相 适应 的 , 狼 的 手指 比较 长 ,指骨 是 弯曲 
的 , 指 尖 狭 窑 。 猿 也 能 进行 灵巧 型 抓 担 。 人 和 和 猿 的 大 
拇指 都 能 运动 到 其 他 指 的 对 面 ,与 其 他 指 相对 。 但 是 
对 于 狼 , 灵 巧 型 抓 握 是 次 要 的 功能 。 猿 的 大 拇指 是 简 
缩 的 , 独 的 灵巧 型 抓 握 远 没有 人 那样 灵活 和 精确 。 与 
狼 形 成 鲜明 对 照 ,人 也 能 做 力量 型 抓 所 ,但 已 不 如 树林 
的 猿 那么 重要 ,对 人 的 生存 至 关 重 要 的 是 用 灵巧 型 抓 
所 去 精确 地 操作 工具 。 人 的 手 似乎 是 专门 为 此 “ 打 
造 "的 :人 的 手 短 而 宽 , 指 骨 不 再 弯曲 , 指 端 比较 宽 , 特 
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图 27.9 力量 型 抓 握 (a) 和 灵巧 型 抓 握 (b) 


别 是 有 一 个 发 育 良 好 的 大 拇指 。 

当 人 类 祖先 从 树 上 走 下 来 ,力量 型 抓 握 对 生存 的 
重要 性 下 降 了 。 他 们 愈 来 愈 多 地 应 用 工具 谋生 ,他 们 
用 石 刀 切 开 兽 皮 获取 皮下 红 肉 ,用 石 刀 削 尖 木 棍 去 挖 
掘 地 下 根茎 …… 这 些 都 需要 借助 灵巧 型 抓 握 精 确 地 操 
作 工具 。 他 们 不 可 能 等 到 大 拇指 变 得 粗壮 了 以 后 再 从 
事 这 些 营 生 。 开 始 时 ,他 们 只 好 因 陋 就 简 地 用 简 缩 的 
大 拇指 去 完成 这 一 切 。 尽 管 这 样 做 是 笨拙 的 ,费劲 的 ， 
仅仅 是 勉强 可 行 的 。 这 时 ,哪怕 大 拇指 稍微 粗壮 一 点 ， 
其 他 指 稍微 短 一 点 ,大 拇指 的 指头 和 其 他 指 的 指头 的 
距离 稍微 近 一 点 ,都 会 有 利于 提高 灵巧 型 抓 握 的 效率 。 
由 于 用 灵巧 型 抓 握 作 工具 已 经 成 为 古人 类 谋生 手段 的 
一 个 重要 因素 ,这 些 有 利于 灵巧 型 抓 握 的 性 状 被 保存 
下 来 ,经 过 连续 世代 的 选择 , 猿 手 被 改造 成 为 人 手 。 

由 于 环境 和 动物 行为 的 变化 ,原先 主要 适合 于 
某 种 功能 的 器 官 结构 ,通过 自然 选择 而 改变 为 更 好 
地 适合 另 一 种 功能 的 结构 ,这 是 一 种 在 进化 史 中 常 
见 的 进化 革新 机 制 。 某 些 鱼 类 的 鱼 , 其 主要 功能 是 
调节 身体 的 密度 ,同时 也 有 具有 某 种 程度 的 呼吸 功能 ， 
后 来 演变 成 以 呼吸 为 主要 功能 的 器 官 。 鸟 类 的 羽毛 
最 初 的 功能 是 保持 体温 ,但 在 进化 中 发 展 为 翅 羽 ,用 


于 飞翔 。 

器 官 功能 的 变化 ,改变 了 器 官 适应 性 进化 的 方向 ， 
无 疑 是 重要 的 宏 进化 事件 , 古 德尔 将 功能 变化 后 的 适 
应 过 程 称 为 联 适应 (exaptation) 。 在 联 适 应 过 程 中 , 自 
然 选择 可 能 使 结构 变 得 更 好 的 适合 新 的 功能 。 有 了 联 
适应 的 概念 , 宏 进化 中 的 许多 现象 可 以 获得 合理 的 
解释 。 

27.2.7 进化 中 大 的 形态 变化 与 发 育 
调控 

在 基因 突变 对 进化 所 起 的 作用 这 个 问题 上 ,现在 
人 们 不 仅 关注 结构 基因 ,而 且 越 来 越 重 视 调控 发 育 的 
基因 突变 的 效应 ,后 者 对 探索 宏 进化 的 产生 机 制 有 着 
重大 意义 。 从 本 书 第 22 章 ,我 们 已 经 知道 ,在 果 蝇 胚 
胎 发 育 中 , 轴 和 体 节 形成 之 后 ,决定 各 个 体 节 器 官 发 育 
的 主 基因 是 位 于 第 3 染色 体 上 的 同 源 异 形 基因 。 同 源 
异形 基因 中 的 双 胸 复合 体 有 三 个 基因 ,其 中 之 一 为 超 
双 胸 基因 (wltrbizhraxa,Ubx)( 图 27.10)。2002 年 ,M. . 
Ronshaugen 报告 ,他 们 第 一 次 搞 清 楚 节 肢 动 物 进 化 中 .: 
的 一 个 形态 转变 是 Ubx 蛋白 C 末端 的 几 个 氨基 酸 发 
生变 化 所 带 来 的 。 
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图 27.10 果 蝇 Ubx 位 于 第 .3 染色 体 上 (a) 果 蝇 染 
色 体 组 型 。(b) 同 源 异 型 基因 在 第 3 染色 体 上 排列 次 序 


六 足 的 果 蝇 是 昆虫 岗 (Insecta) 动 物 ,多 附 肢 的 商 
虫 是 甲壳 岗 ( Crustacean) 动物。 大 约 在 4 亿 年 前 ,从 多 
附 肢 的 似 甲壳 岗 的 节肢 动物 祖先 进化 出 六 足 的 昆虫 
在 这 个 过 程 中 ,Ubx 的 一 个 功能 发 生 了 一 个 变化 。 在 








。 贞 虫 等 甲壳 纲 动物 ,Upx 不 抑制 胸部 胚胎 附 琉 的 发 育 ， 
， 而 在 果 蝇 及 其 他 昆虫 中 , Ubx 强烈 地 抑制 胸部 胚胎 附 
肢 的 发 育 。 

分 析 卤 虫 和 果 蝇 Ubx 蛋白 的 序列 发 现 , 讽 虫 Ubx 
蛋白 C 末端 29 个 氨基 酸 中 有 7 个 氨基 酸 是 丝氨酸 或 
苏 氨 酸 。 不 仅 如 此 ,在 节肢 动物 中 ,所 有 已 知 对 胚胎 阶 
肢 缺 少 抑制 功能 的 Ubx 蛋白 ,都 和 讽 虫 Ubx 一 样 ,其 C 
末端 有 多 个 丝氨酸 或 苏 氨 酸 。 反 之 , 果 蜗 及 所 有 昆虫 
的 Ubx, 其 C 末端 26 个 氨基 酸 中 没有 丝氨酸 或 苏 氨 
酸 。 在 果 蝇 Ubx 的 C 末端 中 有 一 段 主要 由 谷 氨 酰 胺 
和 两 氨 酸 组 成 的 共 16 个 氨基 酸 的 序列 , 称 为 QA 基 
元 ,而 元 虫 Ubx 的 C 末端 则 没有 这 个 基 元 。 

为 了 查 明 齿 虫 Ubx 和 果 蝇 Ubx 在 抑制 胸部 胚胎 
附 肢 上 功能 的 不 同 与 其 氨基酸 序 列 的 关系 ,以 果 蝇 胚 
胎 作为 模型 动物 ,用 转基因 的 方法 ,让 果 蝇 Ubx 、 亢 由 
Ubx 以 及 它们 的 各 种 变 体 (version ) Ubx 在 果 蝇 胚胎 中 
表达 。 这 些 变 体 Ubx 蛋白 是 专门 用 来 检验 C 末端 氨 
基 酸 组 成 的 效应 的 。 如 图 27. 10 所 示 , 变 体 蛋 白 
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ArAC-term 是 切 掉 C 来 端的 锣 虫 Ubx 蛋白 , 在 
Art250Dros 中 卤 虫 Ubx 蛋白 的 前 250 个 氨基 酸 序列 取 
代 了 果 蝇 Ubx 蛋白 的 类 似 的 区 段 ,在 AriUbx S/T to 
Al1-5 and 7 中 山 虫 Ubx 蛋白 C 末端 的 6 个 丝氨酸 或 
苏 氨 酸 被 丙 氮 酸 所 置换 ,等 等 。 实 验 结果 证 明 , 离 忠 
Ubx 蛋白 对 胚胎 附 肢 没有 或 很 少 抑 制 能 力 , 原 因 就 在 
于 其 C 未 端 具有 这 些 丝氨酸 或 苏 氨 酸 ,如 果 切 除了 其 
C 末端 或 者 把 丝氨酸 和 苏 氮 酸 置 换 掉 ,就 有 了 较 强 的 
抑制 能 力 ; 果 蝇 Ubx 蛋白 对 胚胎 附 肢 具 有 强烈 的 抑制 
作用 ,原因 就 在 于 其 C 未 端 没 有 丝氨酸 或 苏 氨 酸 ,如 
果 把 它 的 末端 换 成 商 虫 Ubx 蛋白 的 末端 ,抑制 作用 就 
会 显著 降低 (图 27.11)。 

根据 上 述 试验 推断 ,历史 上 某 种 甲壳 纲 的 祖先 物 
种 ,由 于 它 的 Ubx 蛋白 C 末端 的 丝氨酸 或 苏 氨 酸 位 点 
发 生 突变 ,为 其 他 氨基 酸 所 取代 ,突变 的 Ubx 蛋白 对 胸 
部 胚胎 附 肢 的 发 育 产生 强烈 的 抑制 功能 ,从 而 促成 了 
一 次 重大 形态 转变 。 这 是 由 多 足 的 甲壳 纲 进化 到 六 足 
昆虫 过 程 中 所 发 生 的 形态 转变 之 一 。 
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图 27. 11 果 蝇 和 商 忠 Ubx 蛋白 作用 的 比较 (a) 果 蜗 及 其 Ubx 图 解 。H: 血 细胞 凝集 素 (抗原 ) 标 识 。 在 果 蝇 Ubx 的 C 
末端 包括 一 个 主要 由 谷 氮 酰胺 (9) 和 丙 氮 酸 (A) 组 成 的 共 16 个 氨基 酸 残 基 的 基 元 (QA 基 元 ) 。(b) 讽 虫 及 其 Ubx 图 解 。 在 其 C 
末端 有 7 个 丝氨酸 (S) 或 苏 氨 酸 (T) 残 基 。(e) 在 转基因 果 蝇 试验 中 果 蝇 Ubx 及 其 变异 体 的 功能 。(d) 在 转基因 果 蝇 试验 中 窗 
虫 Ubx 及 其 变异 体 的 功能 。 其 中 有 的 为 杂交 蛋白 ,如 Ari250Dros 即 卤 虫 Ubx 前 250 个 氨基 酸 序列 取代 了 果 蝇 Ubx 相 类 似 的 区 域 ; 
有 的 蛋白 被 切 去 部 分 氨基 酸 残 基 ,如 DrosAQA 即 果 蝇 Ubx 切除 掉 C 末端 的 QA 基 元 ;有 的 是 某 些 氨 基 酸 残 基 被 置换 ,如 AriUbx 5/ 
Tto Al-5 即 卤 虫 Ubx C 末端 的 前 5 个 丝氨酸 或 苏 氨 酸 被 置换 成 丙 氨 酸 (A) ( 引 自 Ronshaugen 等 ,2002) 
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进化 生物 学 家 将 生物 进化 史上 可 能 出 现 的 大 的 表 
型 改变 , 称 为 大 突变 (macromutation ) ,调控 发 育 的 基因 
的 突变 可 能 是 大 突变 的 遗传 机 制 之 一 。 在 基因 调控 
下 ,在 个 体 发 育 过 程 中 ,特定 的 器 官 , 性 状 能 准确 地 在 
特定 的 位 置 和 特定 的 时 间 表 达 出 来 。 然 而 , 它 也 会 发 
生 突变 。 器 官 表 达 的 位 置 可 以 发 生变 化 ,我 们 已 经 在 
第 22 章 中 讨论 过 了 果 蝇 器 官 的 异 位 表达 (图 22. 13、 
图 22. 14) ,这 些 基 因 的 突变 还 有 可 能 使 某 些 性 状 被 抑 
制 (图 27.10) 。 器 官 和 性 状 表达 的 时 间 也 可 能 发 生变 
化 ,所 谓 进化 中 的 发 育 差 时 (heterochrony) 指 的 是 发 育 
的 时 间 和 速率 发 生 了 变化 。 例 如 ,一 种 名 叫 美 西 蚌 
《axolot ) 的 蝶 晨 , 当 身 体 的 许多 部 分 还 是 幼体 状态 时 
(如 有 外 鳃 ) ,性 器 官 及 其 功能 已 经 成 熟 ,能 够 进行 生 
殖 , 外 鲁 等 幼 态 器 官 也 被 保留 下 来 (图 27.12) 。 如 此 
种 种 现象 说 明 , 由 于 调控 发 育 的 基因 发 生 突变 能 改变 
生物 体 的 图 式 形成 ,因而 常常 导致 大 的 表 型 变化 。 





图 27. 12 美 西 蛙 它 的 性 器 官 已 经 成 熟 ,能 进行 生殖 时 , 身 
体 其 他 部 分 仍 保持 幼 态 ( 引 自 Campbell 等 ,2000 ) 


基因 的 突变 率 是 极 低 的 ,产生 有 利 突变 的 概率 更 
低 。 和 结构 基因 的 突变 一 样 ,发 育 基 因 突 变 产 生 的 表 
型 变异 ,常常 没有 什么 正面 作用 ,甚至 是 有 害 的 。 例 
如 , 果 蝇 触角 足 突变 体 的 异常 肢体 没有 什么 适应 意义 。 
22. 12 所 示 bicoid 基因 突变 体 的 畸形 胚胎 ,突变 对 
它 则 是 致死 的 。 但 是 在 极 少 的 情况 ,也 可 能 产生 出 一 
个 “有 希望 的 怪物 ”( hopeful monster) ,具有 某 种 适应 
价值 ,为 自然 选择 所 保留 ,从 而 在 进化 上 跨 出 较 大 的 一 
步 。 尽 管 出 现 有 利 突变 的 概率 非常 低 , 但 在 数 以 十 万 、 
百 万 和 亿 年 计 的 大 的 时 间 斥 度 里 ,仍然 可 以 成 为 进化 


的 重要 因素 。 上 述 从 多 附 肢 的 甲壳 纲 到 六 足 的 昆虫 
Ubx 蛋白 C 末端 氨基 酸 的 变化 ,就 是 在 进化 史上 实际 “ 
发 生 并 被 保留 下 来 的 调控 发 育 的 基因 的 突变 。 我 们 有 
理由 相信 , 随 着 分 子 生物 学 、 发 育 生物 学 、 遗 传 学 的 发 
展 及 其 相互 渗透 ,进化 机 制 的 研究 将 会 得 到 重大 突破 。 





27.3.1 进化 论 赋予 分 类 学 新 的 目标 


通常 意义 的 分 类 学 (taxonomy) 是 一 门 对 生物 进行 
识别 、 上 鉴定 .描述 ,命名 和 归 类 的 专门 学 科 。 分 类 学 的 
任务 有 两 个 :第 一 是 物种 的 识别 、 鉴 定 、 描 述 与 命名 。 
第 二 是 归 类 和 建立 分 类 系统 , 即 给 每 一 个 被 鉴定 的 物 
种 在 分 类 系统 中 安排 一 个 合适 的 位 置 。 

达尔 文 以 前 的 分 类 学 以 物种 不 变 论 为 指导 思想 ， 
生物 分 类 同 图 书 分 类 编目 、 商 品 归 类 之 间 没 有 什么 本 
质 上 的 不 同 。 林 奈 的 逐 级 归 类 系统 并 不 是 为 了 揭示 物 
种 间 的 进化 关系 ,而 是 为 了 便于 识别 ,记录 和 整理 自然 
界 形形色色 的 物种 。 多 

进化 论 给 分 类 学 带 来 了 新 思想 ,分 类 的 目标 也 随 


` 之 发 生 了 改变 。 在 林 奈 那里 ,物种 是 由 上 帝 分 别 创造 


出 来 的 。 一 个 分 类 群 的 共同 特征 反映 了 上 帝 造 物 的 原 … 
始 设计 。 从 进化 论 看 问题 ,同一 分 类 和 群 的 物种 具有 茶 
些 共同 特征 是 由 于 它们 来 自 共同 祖先 。 这 些 物 种 之 间 
存在 着 或 近 或 远 的 亲缘 关系 和 历史 的 联系 。 分 类 学 要 
做 的 不 是 简单 的 归 类 和 建立 一 个 人 为 的 便于 检索 的 系 
统 ,而 是 要 通过 分 类 追溯 系统 发 生 ( phylogenesis) , 推 
断 进化 的 系谱 。 4 

在 进化 理论 的 指导 下 ,分 类 学 突破 了 传统 的 范畴 ， 
演变 出 一 个 新 的 学 科 一 一 系统 学 ( systematics ) 。 系 统 
学 的 任务 在 于 比较 研究 生物 所 有 可 用 于 分 类 的 特征 ， 
包括 比较 解剖 学 、 比 较 胚胎 学 、 分 子 生 物 学 以 及 化 石 记 
录 等 方面 的 材料 ,建立 可 以 反映 生物 类 群 进化 史 的 分 
类 系统 。 分 类 学 和 系统 学 相互 交叉 ,相互 重 释 ,彼此 之 
间 有 着 不 解 之 缘 。 


27.3.2 系统 发 生 系统 是 如 何 构建 的 


传统 的 分 类 学 以 建立 易于 识别 和 检索 的 分 类 系统 
为 目的 ,采用 表 型 分 类 ( phenetic classification ) 方法 。 
这 个 方法 根据 表 型 特征 识别 和 区 分 物种 ,并 按照 表征 
相似 和 相 异 的 程度 逐 级 归 类 ,建立 易于 检索 的 分 类 系 








国 


i 统 。 在 这 里 ,任何 特征 原则 上 都 可 以 作为 分 类 依据 ,而 
不 必 对 这 些 特征 加 以 分 析 , 给 以 区 别 对 待 。 作 为 表 型 
: 分 类 的 一 个 代表 数值 分 类 学 (numerical taxonomy ) , 主 
_ 张 将 表 型 特征 数值 化 ,进行 统计 学 处 理 , 力 求 比较 客观 
: 好、 定量 地 反映 分 类 对 象 之 间 的 表 型 相似 性 和 表 型 
: 距离 。 

: ”现在 许多 仍 在 使 用 的 分 类 系统 是 用 表 型 分 类 方法 
“建立 起 来 的 。 这 些 分 类 系统 对 于 人 们 鉴定 和 检索 物种 
. 是 有 用 的 ,也 为 人 们 探究 系统 发 生 提 供 了 一 份 基础 性 
. 材料。 然而 ,仅仅 有 表 型 分 类 方法 是 不 够 的 。 为 此 , 进 
”化 生物 学 家 建立 了 系统 发 生 分 类 或 称 系谱 分 类 ( phy- 
.logenetic classification) 方法 。 系统 发 生 分 类 的 代表 是 
支 序 分 类 学 ( cladistics) , 它 主张 以 进化 中 的 分 支 作为 
识别 和 区 分 分 类 单元 的 标准 和 确定 各 分 类 单元 系谱 关 
系 的 依据 。 支 序 分 类 学 的 出 现 是 分 类 学 中 的 一 次 
革命 。 

支 序 分 类 在 如 何 对 待 用 于 分 类 的 特征 方面 和 表 型 
分 类 有 所 不 同 。 对 于 表 型 分 类 来 说 ,用 于 分 类 的 表 型 
特征 原则 上 是 等 价 的 , 即 对 所 有 特征 在 分 类 上 一 视 同 
仁 。 它 不 特别 强调 某 些 特征 的 分 类 学 意义 。 支 序 分 类 
则 认为 ,可 以 比较 的 特征 几乎 是 无 限 多 的 ,但 其 分 类 意 
义 并 不 相同 。 因 此 ,对 分 类 特征 必须 进行 分 析 , 有 所 区 
别 ,有 所 选择 。 根 据 支 序 分 类 原则 ,首先 要 区 分 物种 之 
间 两 种 不 同 的 相似 性 。 一 种 是 同 源 的 相似 性 (homolo- 
gies similarity ) , 即 来 自 共同 祖先 的 相似 特性 ,它们 之 间 
具有 统一 的 结构 模式 ,如 关 椎 动物 前 有 上 骨骼 的 相似 性 
(参见 图 25. 3)。 另 一 种 是 同 功 的 相似 性 (analogies 
similarity) , 即 不 同 物种 的 相似 特征 是 各 自 独 立 进化 的 
结果 ,如 鸟 的 翅膀 和 昆虫 的 翅膀 ,功能 相同 ,它们 都 是 
飞翔 的 器 官 ,但 结构 完全 不 同 ,它们 不 是 来 自 共同 的 祖 
先 。 同 功 的 相似 性 没有 揭示 系谱 关系 ,不 宜 作为 推断 
系谱 关系 的 依据 。 

支 序 分 类 学 主张 ,新 种 是 以 分 支 的 方式 从 既 存 的 
物种 中 产生 的 ,在 新 种 形成 过 程 中 ,伴随 着 基因 库 遗 伟 
结构 的 变化 ,必然 会 产生 性 状 分 歧 , 使 新 种 具有 了 某 些 
它 的 祖先 物种 所 没有 的 新 衍生 出 来 的 性 状 特征 。 经 过 
多 次 分 支 ,从 一 个 祖先 物种 传代 产生 若干 个 物种 ,组 成 
一 个 进化 支 ( elade) 。 每 一 个 进化 支 的 物种 来 自 一 个 
共同 祖先 ,具有 一 个 共同 的 分 支点 ,并 具有 某 些 共同 的 
衍生 的 性 状 特 征 。 我 们 将 一 个 物种 或 者 一 个 进化 支 分 
支出 来 时 产生 的 新 的 性 状 特征 称 为 衔 征 ( apomorphy ) ， 
将 祖先 物种 原 有 的 并 与 之 相对 应 的 性 状 特征 称 为 祖 征 
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( plesiomorphy) ,仅仅 为 一 个 物种 所 具有 的 衍 征 称 为 独 
征 ( autapomorphy) ,为 两 个 或 多 个 物种 所 共有 的 入 征 
为 共 衍 征 (synamorphy) 。 衍 征 的 出 现代 表 着 一 个 新 的 
分 支点 的 产生 。 根 据 这 些 观点 , 支 序 分 类 学 建立 起 一 
套 支 序 分 析 ( cladistic analysis ) 方法 ,用 以 构建 种 系 发 
生 系 统 。 我 们 以 人 、 黑 猩猩 猕猴 、 独 独 和 叶 猴 等 五 种 
灵 长 类 动物 作为 对 象 来 介绍 支 序 分 析 方 法 。 

这 五 个 物种 同属 灵长目 .类 人 猿 亚 目 、 狭 鼻 猴 次 
目 。 它 们 有 两 个 共生 征 ; 它 们 的 外 鼻 进 一 步 简化 ,两 个 
鼻孔 之 间 只 有 一 个 很 罕 的 鼻中隔 。 它 们 的 牙齿 比 其 他 
的 类 人 猿 少 一 个 前 磨牙 。 它 们 是 一 个 很 自然 的 进化 
支 。 我 们 现在 的 任务 是 分 析 在 这 一 个 大 的 进化 支 内 是 
如 何 进一步 分 支 的 。 

对 这 五 个 物种 进行 支 序 分 析 的 第 一 步 是 列 出 它们 
之 间 互 有 差异 的 性 状 。 只 要 是 解剖 学 上 的 、 行 为 上 的 、 
分 子 结构 上 的 、 化 石 记录 上 的 比较 可 靠 的 材料 都 可 以 
使 用 。 这 里 ,为 了 简单 明了 的 说 明 问 题 , 仅 仅 使 用 了 5 
个 容易 观察 到 的 解剖 性 状 。 

在 表 27-2 中 所 列 的 每 个 性 状 ,正好 都 各 有 两 种 状 
态 。 例 如 “ 尾 ” 这 个 性 状 ,有 “有 ”和 “无 ”两 种 状态 。 下 
一 步 要 确定 哪 种 状态 是 祖 征 , 哪 种 状态 是 衍 征 。 在 支 
序 分 析 中 ,常常 用 参照 外 群 (outgroup ) 的 办 法 做 到 这 
一 点 。 所 谓 外 群 是 分 类 对 象 以 外 ,但 与 分 类 对 象 有 一 
定 亲缘 关系 的 物种 。 在 这 里 ,我 们 选 狐 猴 作 为 外 群 。 
这 种 灵 长 类 动物 不 属于 类 人 猿 亚 目 而 属于 原 猴 目 。 原 
猴 的 化 石 出 现时 间 比 类 人 猿 早 。 狐 猴 是 有 尾 的 ,因此 
确定 这 五 种 分 类 对 象 较 远 的 共同 祖先 是 有 尾 的 ,有 尾 
是 祖 征 ,无 尾 是 衍 征 。 

表 27-2 五 种 灵 长 类 动物 的 支 序 分 析 ( 引 自 Jolly,1995) 


性 状 人 ”黑猩猩 狂 狂 ”猕猴 叶 猴 祖先 状态 














@ 尼 ( 缺 缺 ) 有 有 有 有 
人 下 磨牙 齿 尖 5 5 4 4 4 5 
@ 胸廓 形状 罕 深 率 深 这 深 窄 深 
@ 烦 守 缺 缺 (有 有 ) 缺 缺 





图 上 骨盆。 ( 短 宽 ) 长 罕 长 窗 长 罕 长 秦 长 窄 

第 三 步 是 寻找 哪儿 个 物种 具有 共 衍 征 。 独 独 、 狂 
猴 \ 叶 猴 有 一 个 共 衍 征 :下 面 的 磨牙 的 齿 尖 是 4 个 而 不 
是 5 个 。 这 个 共 衍 征 把 它们 连接 起 来 形成 一 个 进化 
支 , 而 把 它们 同人 与 黑猩猩 分 开 。 这 表明 独 独 猕猴 、 
叶 猴 有 一 个 共同 分 支点 ,代表 它们 的 共同 祖先 。 再 看 
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人 和 黑猩猩 ,它们 有 两 个 共 衍 征 :无 尾 和 有 宽 的 胸廓 。 
人 和 黑猩猩 也 因此 连接 成 一 个 进化 支 。 现 在 ,我 们 将 
五 个 分 类 对 象 分 成 两 个 进化 支 , 一 支 是 独 独 .猕猴 和 叶 
狼 , 一 支 是 人 和 黑猩猩 。 在 独 独 一 猕猴 一 叶 猴 进化 支 
中 , 狂 狂 和 猕猴 有 一 个 共 衍 征 : 有 类 囊 , 又 彼此 连接 或 
一 个 小 的 进化 支 ,并 同 叶 猴 分 开 。 在 人 一 黑猩猩 进化 
支 中 ,骨盆 短 而 宽 是 人 的 独 征 , 它 把 人 和 黑猩猩 分 开 。 
根据 以 上 分 析 我 们 就 可 以 绘制 出 这 5 种 分 析 对 象 的 支 
序 图 (cladogram) (图 27.13)。 用 文 序 分 析 的 方法 推断 
的 支 序 图 ,或 称 系统 树 ( phylogenetic tree) ,是 有 方 问 
的 。 这 是 因为 参照 外 群 可 以 确定 祖 征 在 前 , 衍 征 在 后 ; 
共和 本 征 在 前 , 独 征 在 后 。 因 此 , 支 序 图 不 仅 能 够 反映 物 
种 在 种 系 发 生 中 的 亲缘 关系 ,而 且 能 够 反映 它们 在 时 
间 上 的 相互 关系 。… 


人 黑猩猩 ” 独 独 ”猕猴 。 时 多 





图 27. 13 五 种 灵 长 类 动物 的 分 支 图 "图 中 分 支点 上 所 
注 数字 即 为 表 27-2 中 所 列 性 状 序号 ( 引 自 Jolly,1995) 


在 大 多 数 情况 下 , 表 型 分 类 与 系统 发 生 分 类 能 给 
出 同样 的 或 非常 近似 的 结果 。 如 图 27. 14 所 示 , 用 两 
种 分 类 原则 对 8 种 动物 进行 分 析 和 分 类 得 到 了 相同 的 
结果 。 但 是 在 某 种 情况 下 ,两 种 分 类 方法 也 可 能 给 出 
不 同 的 结果 ,例如 ;以 龟 、 整 、 蛇 \ 蜥 蝎 、 鳄 鱼 、 锐 龙 和 鸟 
类 作为 分 析 对 象 ,两 种 分 类 原则 得 到 的 结果 就 是 不 同 
的 。 用 系统 发 生 分 类 方法 时 ,分 析 的 特征 是 有 方向 性 
的 , 据 此 可 推断 出 分 析 对 象 从 共同 祖先 逐渐 分 支出 来 


”的 顺序 。 最 早 的 分 支 发 生 在 龟 . 获 与 其 他 各 类 之 间 , 然 


后 是 蛇 和 蜥 蝎 先 后 分 支出 来 ,而 恐龙 、 龟 鱼 与 鸟 类 在 最 
后 才 陆 续 分 支出 来 。 鸟 类 与 恐龙 、 名 鱼 的 亲缘 关系 最 
近 , 它 们 有 最 近 的 共同 祖先 。 但 是 按 表 型 分 类 分 析 , 鸟 
类 因 其 特 化 的 体型 飞翔 器 官 有 羽毛 及 恒定 体温 而 与 
油 龙 鳄鱼 . 蛇 、 蜥 蝎 、 龟 、 警 差别 很 大 。 屎 龙 和 铂 鱼 不 
是 更 接近 鸟 类 ,而 是 更 接近 蜥 蝎 和 蛇 ( 图 27.15) 。 系 
统 发 生 分 析 的 结果 比 表 型 分 析 更 好 地 反映 了 系统 发 生 
过 程 。 但 也 提出 一 个 问题 , 鸟 类 到 底 是 相对 于 扑 行 类 
的 独立 一 类 ,还 是 和 怨 鱼 以 及 已 灭绝 的 铠 龙 构成 仆 行 


山羊 牛 应 麻 鹿 虎 葛 狼 狐 
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图 27. 14 系谱 分 类 和 表 型 分 类 可 以 得 出 相似 的 结果 


龟 浆 蛇 蜥 蝇 鳄鱼 恐龙 和 乌 
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系谱 分 类 





表 型 分 类 


图 27. 15 系谱 分 类 与 表 型 分 类 不 完全 相符 


类 中 的 一 小 群 ? 
对 这 个 问题 有 两 种 不 同 的 主张 。 分 支 分 类 学 主 
张 , 构 建 系统 树 所 依据 的 是 系统 发 生 的 分 支 顺序 , 除 此 





之 外 ,不 需 炎 考虑 表 型 分 歧 程 度 等 因素 。 而 经 典 的 进 
化 分 类 学 主张 在 构建 系统 树 时 不 仅 要 考虑 分 支 顺序 而 
且 要 考虑 表 型 分 歧 的 程度 在 分 支 分 类 学 家 看 来 , 马 
是 佘 龙 的 一 支 。 经 典 的 进化 分 类 学 则 认为 乌 类 因 适 应 
于 飞翔 ,在 体型 .前 肢 构造 .皮肤 附属 物 等 方面 发 生 了 


思考 题 “361, 


很 大 变化 。 从 疏 龙 到 鸟 类 , 表 型 适应 进化 的 速率 很 快 。 
岛 类 和 忍 龙 .鳄鱼 虽然 有 较 近 的 共同 祖先 ,但 在 某 些 表 
型 特征 上 已 经 相距 其 远 ,在 分 类 系统 中 应 把 它 排除 在 
息 行 类 之 外 ,成 为 和 扑 行 类 并 列 的 一 类 。 











1. 20 世纪 50 年 代 分 子 生物 学 的 兴起 对 宏 进化 和 生物 系统 发 育 的 研究 产生 了 何 种 影响 ? 
2. 印度 的 动物 植物 和 邻近 的 南亚 地 区 动物 植物 有 很 大 不 同 。 试 从 地 球 板块 移动 方面 作出 解释 。 
3. 假如 你 用 DNA-DNA 杂交 方法 来 验证 图 25.2 所 示 加 拉 帕 蕊 斯 地 省 的 系统 树 ,你 预测 哪 一 种 杂交 DNA 将 会 


在 最 低 的 温度 下 分 开 。 为 什么 ? 


4. 已 经 济 出 一 块 火 山 岩 含有 0.99g Ar 和 3g 放射 性 ”K。”“K 的 半衰期 为 13 亿 年 。 该 岩石 是 在 何 时 形成 的 ? 
5. 根据 分 支 顺 序 和 化 石 记录 , 鸟 类 和 鲍鱼 的 关系 较 近 而 同 蜥 蝎 和 蛇 的 关系 较 远 ,这 个 现象 为 什么 会 给 分 类 学 


带 来 难题 ? 


6. 一 方面 化 石 记录 往往 表现 出 某 种 进化 趋势 , 另 一 方面 进化 生物 学 强调 生物 进化 没有 预定 的 方向 和 目标 ,这 


二 者 是 矛盾 的 吗 ? 
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( 引 自 V, Donald 和 G.V.Judith,1990 ) 
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28.1.1 生命 的 起 源 是 自然 的 历史 事件 


自古 以 来 ,就 有 人 认为 地 球 上 的 一 切 生命 都 是 由 
上 帝 ( 神 ) 设 计 和 创造 的 。 旧 约 《 创 世 记 》 中 描述 了 上 
帝 在 一 周 内 创造 了 宇宙 ,创造 了 光 、 陆 地 ,海洋 、 各 种 动 
物 、 植 物 . 男 人 .女人 等 。 从 19 世纪 下 半 叶 以 来 ,生物 
学 乃至 整个 自然 科学 逐步 地 而 又 坚决 地 握 弃 了 神 ( 超 
自然 ) 的 作用 。 

古代 还 有 一 种 观点 ,认为 生命 可 以 随时 从 非 生 命 
物质 直接 产生 出 来 。 例 如 ,中 国 古 人 相信 “ 腐 草 化 为 





原始 生命 发 生 时 地 球 的 一 般 
景观 ( 引 自 Campbell 等 ,1996) 


地 球 上 最 早 的 生命 是 从 哪里 来 的 ? 这 个 问题 一 直 困扰 着 人 们 ,自古 以 来 就 
发 生 过 种 种 争论 。19 世纪 以 来 ,生命 起 源 (origin of life) 成 为 生命 科学 探讨 的 
一 个 重大 的 理论 课题 。 到 了 20 世纪 , 随 着 天 文学 、 物 理学、 地 质 学 、 化 学 和 生物 
学 的 莲 勃 发 展 , 生 命 起 源 的 研究 进入 了 一 个 新 阶段 。 


草 , 腐 肉 生 蛆 ”， 亚 里 士 多 德 说 的 “…… 有 些 鱼 由 滩 泥 
及 沙砾 发 育 而 成 ”, 等 等 。 这 就 是 所 谓 “ 自 生 论 ” ,又 称 
“自然 发 生 说 ”, 是 19 世纪 以 前 广 为 流 传 的 一 种 理论 。 
到 了 17 世纪 ,经 过 雷 迪 (F. Redi) 等 人 精确 的 观察 和 实 
验 ,人 们 才 逐 渐 相 信 较 大 的 生物 如 晶 、 鼠 、 象 等 是 不 能 
自然 发 生 的 。 但 是 ,由 于 列 文 虎 克 (Antonie van Leeu- 
wenhoek,1632 一 1723) 用 自制 的 显微镜 发 现 了 到 处 都 
有 的 小 生物 ,如 纤毛 虫 和 细菌 等 ,人 们 觉得 这 些小 生物 
是 可 以 自然 发 生 的 ,其 他 生物 则 是 从 这 些小 生物 进化 
发 展 而 来 的 。 这 种 观念 一 直到 1864 年 巴 斯 德 发 表 了 
著名 的 “ 忽 颈 瓶 ”试验 , 才 被 彻底 否定 (图 28. 1)。 

巴 斯 德 将 营养 液 (如 肉 汤 ) 装 人 带 有 弯曲 细 管 的 
瓶 中 , 弯 管 是 开口 的 , 空气 可 无 阻碍 地 进入 瓶 中 ,而 空 





28.1 生命 的 起 源 966: 


进入 瓶 
在 营养 液 


图 28.1 已 斯 德 的 “ 物 颈 翔 " 试 验 ( 仿 Purves: 等 ,1998) 


气 中 的 微生物 则 受阻 而 沉积 于 弯 管 底部 ,不 能 进入 瓶 
中 。 巴 斯 德 将 瓶 中 液体 煮沸 ,使 液体 中 的 微生物 全 被 
杀 死 ,然后 静 置 冷却 。 结 果 瓶 中 不 发 生 微生物 , 肉 汤 不 
腐败 变质 。 如 果 将 曲 颈 管 打 断 , 管 外 空气 不 经 弯 管 的 
沉积 处 理 而 直接 进入 瓶 中 ,不 久 肉 汤 中 出 现 微生物 。 
可 见 微 生物 不 是 从 营养 液 中 自然 发 生 的 ,而 是 来 自 空 
气 中 原 已 存在 的 微生物 (孢子 ) 。 

巴 斯 德 以 精确 的 实验 证 明 , 即 使 最 简单 的 生命 也 
不 能 在 今日 的 地 球 上 从 非 生命 物质 中 自发 地 产生 出 
来 。 自 生 论 被 彻底 否定 了 ,因此 提出 了 一 个 生物 学 命 
题 :生命 来 自生 命 。 然 而 ,这 个 命题 有 一 个 不 可 缺少 的 
限制 条 件 :“ 在 现今 的 地 球 上 。” 在 现今 的 地 球 上 ,生命 
来 自生 命 ;也 就 是 说 ,生命 不 是 在 现在 的 条 件 下 由 非 生 
命 的 物质 突然 产生 的 。 | 

1924 年 苏联 生物 化 学 家 奥 巴 林 ( A. H. Onapnn) 
主张 按 物质 运动 变化 的 规律 来 研究 生命 的 起 源 , 认 为 
在 地 球 历史 的 早期 ,在 原始 地 球 的 条 件 下 ,无 机 物 可 以 
转变 为 有 机 物 , 有 机 小 分 子 可 以 发 展 为 生物 大 分 子 和 


多 分 子 体系 ,最 后 出 现 原 始 的 生命 。1928 年 英国 生物 


化 学 家 霍 尔 丹 (J. B. S. Haldane) 也 提出 类 似 的 观点 。 
他 们 都 认为 地 球 上 的 生命 是 由 非 生命 物质 经 过 长 期 演 
化 而 来 的 ,这 一 过 程 被 称 为 化 学 进化 。 


28.1.2 生命 在 地 球 进化 的 过 程 中 诞生 


生命 为 什么 能 在 年 轻 的 地 球 上 诞生 呢 ? 因为 地 球 
初 形 成 时 的 环境 条 件 与 现在 完全 不 同 。 

宇宙 起 源 于 200 亿 年 前 的 一 次 大 爆炸 ,银河 系 起 
源 于 130 亿 年 前 ,太阳 系 和 地 球 的 形成 约 在 45 亿 年 
前 。 最 初 形成 的 地 球 地 表 温度 逐渐 下 降 ,逐步 形成 外 
壳 。 地 球 内 部 温度 很 高 ,物质 分 解 产 生 的 大 量 气体 , 通 
过 频繁 的 火山 活动 喷射 出 地 表 。 大 气 中 缺 氧 ,是 还 原 
性 的 ,主要 由 氢 的 化 合 物 , 如 H,0、NH,、CH, ,Hz5 等 组 
成 。 在 原始 海洋 里 积累 了 许多 溶解 到 雨水 中 的 大 气 和 
地 过 表层 的 一 些 物质 ,包括 最 原始 的 有 机 化 合 物 
(CH,) ,原始 海洋 可 能 就 是 原始 生命 的 诞生 地 。 原 始 
生命 发 生 所 需 的 能 量 ,可 能 是 紫外 线 、 闪 电 、 地 过 放射 
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性 同位 素 衰变 的 辐射 能 以 及 火山 、 温 泉 散 发 的 热能 。 
这 些 可 溶性 的 化 合 物 在 外 界 高 能 作用 下 ,打破 原始 有 
机 分 子 间 的 共 价 键 ,合成 一 系列 小 分 子 的 有 机 化 合 物 ， 
如 和 氨基酸 \ 核 萌 酸 \ 单 糖 \ 脂 肪 酸 和 中 啉 等 。 这 是 化 学 
进化 的 第 一 阶段 ,有 机 小 分 子 的 非 生物 合成 。 

1952 年 美国 芝加哥 大 学 研究 生 米 勒 (S. L. Miller) 
在 导师 尤 里 (H. C. Urey) 指 导 下 ,进行 了 模拟 原始 大 气 
中 雷鸣 闪电 的 实验 ,获得 了 20 种 有 机 化 合 物 ,其 中 有 
4 种 氨基 酸 是 生物 的 蛋白 质 所 含有 的 (图 28.2)。 其 
后 ,许多 学 者 模拟 原始 地 球 的 环境 条 件 ,使 用 不 同 成 分 
的 混合 气体 (如 CHs、C0、C0,、NH, 及 N 和 H, 等 )、 
采用 不 同 的 能 源 ( 如 放电 、 紫 外 线 和 电离 辐射 .加热 
等 ) 及 选用 不 同 的 催化 物 ( 重 金属、 黏土 等 ) ,成 功 地 进 
行 了 多 种 非 生物 有 机 合成 模拟 实验 ,获得 了 包括 生物 
体 中 常见 的 20 种 氨基 酸 、C, ~ Cu 的 单 羧 酸 、 核 糖 、 脱 
氧 核糖 ,脂肪 酸 、 核 音 酸 ,以 及 核酸 中 的 碱 基 , 甚 至 ATP 
等 。 上 述 模拟 实验 ,表明 地 球 上 生命 发 生 之 前 可 能 存 
在 非 生物 的 化 学 进化 过 程 。 更 有 趣 的 是 从 险 落 在 澳 大 
利 亚 的 陨石 和 月 球 样品 的 热 水 抽 提 物 中 ,也 都 检测 出 
了 包括 20 种 氨基 酸 在 内 的 复杂 有 机 物 ;在 太阳 系 的 星 
际 分 子 中 也 发 现 有 很 多 如 和 氨 、 氰 化 氢 、 甲 醛 \ 甲 酸 、 甲 
丽 \ 乙 醋 、 乙 藤 、 茶 醋 凑 酸 、 胺 、 酰 胺 、 碱 基 等 化 合 物 存 





水 中 含有 各 种 有 机 物 


图 28.2 米 勒 设计 的 有 机 小 分 子 的 非 生物 合成 模拟 实验 在 
无 氧 密闭 循环 装置 中 ,模拟 原始 海洋 生命 诞生 地 的 条 件 ( 由 烧瓶 内 经 
过 加 热 产生 的 热 水 蒸 气 通信 CH， .NH, ,Hs 中 形成 混合 气体 ) ,模拟 原 
始 生命 发 生 时 所 需 的 能 量 ( 管 中 装 上 电极 连续 火花 放电 ,模拟 原始 天 
空 闪电 ) ,在 烧瓶 底部 收集 和 分 析 反 应 物 ( 仿 Starr, 1991) 


在 。 有 些 学 者 推测 也 许 生 命 起 源 的 基础 和 条 件 不 在 字 
密 空间 ,但 形成 生命 的 原料 也 可 能 来 自 太空 ,另外 宇宙 
空间 也 可 能 存在 生命 发 生 之 前 的 化 学 进化 过 程 。 

生命 既然 在 地 球 上 发 生 , 漫长 的 历史 年 代 就 会 遗 
留 下 来 大 量 的 古生物 化 石 。 在 非洲 南部 和 澳大利亚 西 
部 发 现 的 35 亿 年 前 到 层 石 中 的 球状 和 丝 状 的 原核 生 
物化 石 (图 28.3) ,就 类 似 于 现今 的 蓝 细菌 (cyanobac- 
teria ,或 称 蓝藻 ) 。 秋 层 石 的 存在 表明 具有 光合 能 力 的 
原核 生物 诞生 于 35 亿 年 前 (地 球 诞生 后 大 约 10 亿 
年 ) 。 由 此 推测 生命 起 源 可 能 还 要 更 早 些 ( 约 40 亿 年 
前 )。 





-图 28. 3 35 亿 年 前 原核 生物 的 化 石 ( 引 自 Starr,1991) 


20 世纪 70 年 代 末 ,太平 洋 东 部 洋 央 上 发 现 “ 硫 化 
物 烟 向 "(水 热 喷 口 ) 的 特殊 生态 系统 。 在 水 深 2 000 ~ 
3 000m、 压 力 265x10”~ 300x10 Pa 的 喷 口 附近 ,水 温 
最 高 达 350% (图 28.4) 。 这 里 不 但 有 各 种 极端 嗜 热 古 
细菌 ( archaeobacteria , 古 菌 ) 生 存 ,而且 喷 出 的 水 中 有 
CH, .CN- 等 有 机 分 子 。 有 些 学 者 认为 这 种 还 原 性 水 热 
环境 (高 温 、 高 压 、 高 盐 、 低 pH 没有 阳光 和 严格 厌 氧 ) 


” 很 接近 地 球 早期 化 学 进化 和 生命 起 源 的 条 件 ,这 类 极 


端 嗜 热 古 细菌 ,以 化 能 无 机 自 养 方式 代谢 ,可 能 是 最 原 
始 的 古老 生命 形式 。 


28.1.3 ”化 学 进化 的 第 二 阶段 一 生物 
大 分 子 的 非 生物 合成 


生命 的 主要 物质 基础 是 蛋白 质 与 核酸 。 化 学 进化 
的 第 二 阶段 ,就 必定 是 生命 出 现 之 前 的 有 机 小 分 子 的 
聚合 作用 。 在 活 细胞 中 看 白质 与 核酸 的 合成 ,一 定 要 
经 过 相关 酶 的 催化 脱水 而 使 单 体 连接 成 链 ,但 浓度 低 
的 氨基 酸 和 核 背 酸 单 体 不 易 自 发 脱水 。 对 于 蛋白 质 和 
核酸 的 聚合 主要 有 两 种 观点 :@ 陆 相 起 源 说 ”在 火山 
的 局 部 高 温 地 区 发 生 聚 合 反应 合成 的 生物 大 分 子 ,经 





图 28.4 海底 洋 贱 上 的 水 热 晓 口 ”从 喷 口 中 喷 出 高 温 热 水 ,还 
原 性 气体 (HS、H> .CH4 ) 和 多 种 金属 。 金 属 硫化 物 沉 淀 积聚 在 喷 口 
附近 并 堆积 成 “ 黑 烟 向 ”"。 这 里 生存 着 极端 哮 热 古 细菌 和 其 他 生物 。 
由 喷 口 向 外 形成 的 温度 梯度 和 化 学 梯度 以 及 高 温 、 还 原 性 环境 很 接近 
前 生命 化 学 进化 与 生命 起 源 所 要 求 的 条 件 ( 仿 张 易 ,1998 ) 


雨水 冲刷 汇集 到 海洋 ;@) 海 相 起 源 说 ， 溶 解 在 原始 海 
洋 中 的 氨基 酸 与 核 音 酸 经 过 长 期 的 积累 与 浓缩 ,波涛 
或 大 雨 可 将 有 机 单 体 分 子 飞 溅 到 新 生 的 岩浆 或 滚烫 的 
石 块 上 ,发 生 聚 合作 用 。 有 些 学 者 模拟 原始 地 球形 成 


时 的 条 件 ,将 混合 的 氨基 酸 溶液 倒 人 160 ~ 200 习 的 热 


砂粒 或 热 黏土 中 ,溶液 中 的 水 蒸气 燕 发 ,氨基酸 浓缩 ， 
再 经 0.5 ~3.0h 后 ,混合 氨基 酸 形成 “类 蛋白”(pro- 
teinoid) ; 单 核 苷 酸 高 温 加 热 也 可 聚合 成 多 聚 核 昔 酸 。 


28.1.4 核酸 -蛋白 质 等 多 分 子 体系 的 
建成 


生物 大 分 子 还 不 是 原始 生命 。 只 有 核酸 与 蛋白 质 
精巧 地 组 成 高 度 有 序 的 独立 多 分 子 体系 时 , 方 可 表现 
出 某 些 生 命 现 象 。 这 是 化 学 进化 的 第 三 阶段 。 非 细胞 
形态 原始 生命 的 诞生 有 两 种 学 说 : 

(1) 蛋 昌 质 起 源 说 、” 奥 巴林 和 福克斯 (F. Fox) 根 
据 实验 分 别提 出 了 团聚 体 学 说 (coacervate theory) 和 微 
球体 学 说 (microsphere theory) 。 奥 巴林 等 将 多 肽 、 蛋 
白质 核酸. 多糖、 磷脂 的 溶液 播 晃 混 合 后 ,发 现在 胶体 
溶液 中 的 大 分 子 凝 队 形成 直径 约 1 ~ 500km 的 “ 团 译 





体 小 滴 "。 其 外 国 部 分 增 厚 ,与 四 周 有 明 显 界限 (一 种 
原始 的 膜 形成 方式 )。“ 团 聚 体 小 滴 " 具 有 原始 代谢 的 


竺 性 ,能 从 周围 介质 中 吸取 不 同 的 物质 ,使 团聚 体 的 体 
积 或 总 量 增 大 (表现 “生长 ”) ,到 一 定 程度 还 "出芽" 分 
出 小 团聚 体 (表现 “生殖 ”) 。 福 克 斯 的 微 球体 是 类 蛋 
白 与 核酸 加 热 浓 缩 形 成 的 直径 约 1 ~2 km 胶 质 小 体 
(图 28.5) ,相当 于 细菌 大 小 。 表 面 有 双 层 膜 , 可 以 选 
RR 微 球体 也 
体现 了 某 些 生命 的 特征 。 





图 28.5 微 球体 (福克斯 实验 ) 
( 引 自 Campbell 等 , 1996) . 


(2) 核酸 起 源 说 、 米 勒 曾 提出 :“ 生 命 和 非 生命 之 
闻 最 基本 的 差别 是 复制 "。 大 多 数 生物 细胞 靠 DNA 的 
自我 复制 在 细胞 世代 间 传 递 遗 传 信息 ,DNA 将 遗传 信 
息 转录 给 RNA ,以 RNA 为 模板 翻译 成 蛋白 质 , 包括 各 
种 酶 类 。 但 少数 RNA 病毒 车 RNA 自我 复制 传递 遗传 
信息 ; 某 些 RNA 也 可 在 一 定 条 件 下 充当 酶 ( 核 酶 , ri- 
bozyme) 的 角色 ,催化 蛋白 质 合成 ,还 能 催化 新 的 RNA 
(rRNA tRNA 和 mRNA) 合 成 ; 核 酶 对 RNA 的 剪 切 和 得 
链 RNA 的 聚合 也 有 催化 作用 。 由 于 RNA 有 多 重 功能 ， 





(a) (b) (¢) 


图 28.6 RNA 的 自我 复制 (a) 核 苷 酸 单 体 。(b) 短 链 RNA 
分 子 ( 第 一 个 基因 )。(c) 正在 与 原始 RNA 分 子 互补 配对 的 新 合成 
的 RNA 分子 (RNA 基因 的 自我 复制 ) ( 仿 Campbell, 1996 ) 
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现在 多 数学 者 认为 地 球 上 出 现 的 第 一 批 基因 和 酶 ,不 是 
DNA 和 具 催 化 功能 的 蛋白 质 , 而 是 在 非 生物 世 界 中 能 
始 自我 复制 的 短 链 RNA。 实 验 也 证 实 核 背 酸 单 体 在 黏 
土 表面 可 形成 短 链 RNA 分 子 ,新 合成 的 RNA 分 子 还 可 
与 原始 RNA 分 子 互 补 配对 。 人 们 推测 某 些 混合 的 核 苷 
酸 单 体 ,可 自发 结合 成 短 链 RNA , 短 链 RNA 作为 第 一 基 
因 , 又 以 自身 编码 的 信息 为 模板 ,依靠 RNA 的 催化 功能 
进行 自我 复制 (图 28.6) 。 这 种 以 RNA 同时 作为 第 一 个 
基因 和 唯一 具有 催化 功能 的 分 子 的 学 说 ,被 称 为 "RNA 
世界 假说 ” (RNA world theory ) 。 


28.1.5 原始 细胞 的 起 源 


上 述 能 自我 复制 的 RNA 和 和 蛋白 质 分 子 ,还 不 能 成 
为 原始 的 细胞 。 这 种 有 复杂 结构 的 核酸 和 蛋白 质 首先 
必须 成 为 相互 依赖 .相互 调控 的 多 分 子 体 系 , 方 能 成 为 
有 生命 的 细胞 ;另外 ,这 种 多 分 子 体系 表面 必须 有 与 外 
界 介质 分 开 的 膜 , 才 可 成 为 独立 的 稳定 体系 ,选择 性 地 
从 外 界 吸 收 所 需 分 子 和 防止 有 害 分 子 进 入 。 人 们 认为 
RNA 基因 组 出 现 后 ,可 存在 与 现在 不 同 的 没有 mRNA 


和 tRNA 参与 的 原始 模式 的 RNA 基因 转录 和 翻译 系 
统 ,它们 利用 原始 海洋 中 的 氨基 酸 合成 出 第 一 批 蛋 白 
质 (或 多 肽 ) 。 这 些 蛋 白质 比 RNA 的 酶 活性 更 高 ,在 
进化 中 第 二 代 酶 (蛋白 质 酶 ) 便 取代 了 RNA 酶 ,帮助 
RNA 复制 。 该 种 核酸 与 多 肽 分 子 之 间 相 互 调 控 作 用 ， 
可 能 普遍 存在 于 前 细胞 中 (图 28.7a) 。 早 期 地 球 上 在 
这 些 类似 于 细胞 的 实体 内 ,可 能 存在 着 由 膜 包围 的 
RNA 多 肽 (图 28.7b) 。 这 个 阶段 是 化 学 进化 的 第 四 
阶段 。 8 

以 上 4 个 阶段 都 是 化 学 进化 的 过 程 。 应 该 认为 它 
们 都 是 有 一 定 根据 的 假说 。 如 果 早 期 的 地 球 上 确实 存 
在 过 这 种 “前 细胞 ” ,它们 就 可 能 被 自然 选择 所 精制 ， 
即 进入 达尔 文 进化 ,而 逐渐 形成 真正 的 细胞 。 这 种 前 
细胞 即使 与 最 简单 的 原核 细胞 相 比 ,也 还 是 相距 遥远 
的 。 通 过 自然 选择 ,这 类 前 细胞 会 越 来 越 像 细胞 。 但 
究竟 什么 时 候 才 成 为 真正 的 细胞 ,现在 还 不 能 定论 。 
细胞 起 源 仍 是 一 个 有 待 解决 的 问题 。 我 们 确实 知道 的 
是 ,至 少 35 亿 年 前 ,原核 生物 已 经 占领 了 地 球 ,而 今天 


所 有 的 生物 ,都 源 于 古老 的 原核 生物 。 





(a) 
图 28.7 核酸 与 多 肽 分 子 间 相互 调控 作用 模式 图 


(b) 


(a) 没有 膜 包 衷 的 大 分 子 协调 作用 。RNA 复制 周期 转录 出 第 一 批 多 


肽 ,多 肽 作为 原始 的 酶 帮助 RNA 复制 。(b) 由 膜 包 衰 的 “前 细胞 " 中 大 分 子 协调 作用 。 在 “前 细胞 "中 多 肽 作为 原始 的 酶 帮助 


RNA 复制 ( 改 绘 自 Campbell 等 ,1996) 





28.2.1 地 球 上 独 领 风骚 十 几 亿 年 的 原 
核 生 物 

最 早 发 现 的 化 石 表明 原核 生物 (早期 细菌 ) 繁衍 

于 35 亿 年 前 ,发 现 于 加 拿 大 风 弗 林 特 ( Gunflint) 燃 石 

层 中 的 球状 微生物 是 最 早 的 真 核 单 细胞 生物 化 石 (大 

约 17 亿 年 前 ) ,这 表明 没有 真 核 生 物 前 ,原核 生物 就 已 


在 地 球 上 独 领 风骚 18 亿 年 了 。 现 已 查 明 多 细胞 动物 
和 植物 的 化 石 出 现 于 大 约 6 亿 年 前 ,也 就 是 说 ,太古 宙 
和 元 古 宙 的 时 期 是 原核 生物 的 世界 ,原核 生物 占 优 势 
的 时 期 长 达 十 几 亿 年 (图 28.8)。 

现今 原核 生物 (prokaryotes) 与 细菌 (bacteria) 几乎 
就 是 同义词 。 细 菌 又 分 两 个 域 ( domain ) : 真 细 菌 ( eu- 
bacteria) 和 十 细菌 (archaea, 最初 称 archaebacteria ) 。 
真 细 菌 包括 细菌 、 蓝 细菌 、 放 线 菌 (actinomycetes )、 
螺旋 体 (spirochaete) 衣原体 (chlamydia) 、 立 克 次 氏 体 
( rickettsia) 和 无 细胞 壁 的 支原体 (mycoplasma ) 等 。 病 


"i 





28.2 原核 生物 多 样 性 的 进化 “369: 





原核 生物 真 核 生物 
pp 
真 细菌 ”十 细菌 原生 生物 植物 真菌 。 动物 


500 


1 500 


百 万 年 前 


2 500 


3 500 


4500 





图 28.8 生命 史 中 的 主要 阶段 ”地 球 的 诞生 约 在 45 亿 年 前 ,其 后 几 亿 年 地 这 开始 凝固。 约 在 37 亿 年 前 地 球 上 出 现 
了 最 早 的 生物 。 约 25 亿 年 前 ,进行 光合 作用 的 蓝 细菌 释 放 氧 气 ,逐步 改变 了 地 球 的 大 气 。 约 在 17 亿 年 前 , 真 核 生物 的 诞生 


带 来 了 地 球 上 生物 多 样 性 爆发 式 的 发 展 ( 引 自 坎贝尔 等 ,2006) 


毒 、 细 菌 、 真 核 生物 中 的 真菌 、 原 生生 物 等 构成 微生物 
(microorganism ) 世界 。 微 生物 并 非 分 类 学 上 的 名 称 ， 
常常 指 个 体 微小 、 结 构 简 单 、 进 化 地 位 低 的 微小 生物 。 
绝 大 多 数 细菌 直径 约 1 ~ 10 jum, 约 为 真 核 生物 细胞 的 
1/10。 细 菌 多 为 单 细胞 ,有 球状 \ 杆 状 或 螺旋 状 3 种 基 
本 形态 ,分 别称 为 :球菌 (cocci) 如 聚集 成 串 的 金黄 色 
葡萄 球菌 (Staphylococcus aureus) ,杆菌 (bacilli) 如 枯草 
芽孢 杆菌 ( Bacillus subiilis) 和 螺旋 菌 (spirillar bacteria ) 
(图 28. 9a,b,ec)。 螺 旋 菌 中 类 似 喜 号 者 称 弧 和 菌 
(vibrio) ,如 霍乱 弧 菌 ( Vibrio cholerae) ;类 似 开 塞 钻头 、 
有 少 于 6 个 的 螺旋 圈 、 菌 体 僵硬 、 以 鞭毛 运动 的 称 螺 菌 





(spirillum) ,如 引起 严重 胃 演 疡 的 幽门 螺杆 菌 ( Helico- 
bacter pylori) 。 类 似 电话 线 或 拉 长 的 弹簧 , 盘 绕 ,细胞 
柔软 易 弯 曲 ,以 轴 丝 收缩 而 运动 的 真 细菌 称 螺 旋 体 
(spirochaete) , 如 引起 梅毒 (syphilis) 的 密 螺 旋 体 属 
(Treponema) 成 员 (图 28.9d)。 真 细菌 类 群 中 唯一 的 单 
细胞 、 呈 分 支 的 丝 状 体 是 放 线 菌 ,在 土壤 中 分 布 最 广 
泛 ,主要 以 孢子 繁殖 。 其 中 最 著名 的 是 产生 抗生素 
( antibiotic) 的 链 霉 菌 属 ( Sireptomyces)( 图 28.9e)。 原 
核 生物 个 体 微 小 ,必须 借助 光学 显微镜 或 电子 显微镜 
才能 看 清 其 形态 和 结构 , 但 在 温暖 潮湿 的 有 机 质 或 固 
体 培养 基 上 ,也 会 看 到 由 单个 或 少数 细胞 生长 和 繁殖 
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Gi) 细菌 芽孢 


图 28.9 细菌 的 形态 与 结构 (ce.e.h 引 自 Prescott. 等 , 2005 ;a.b.d.g.i 引 自 Campbell 等 , 1996; f 引 自 Campbell 等 , 1997) 


而 成 的 集群 , 称 为 菌落 ( colony ,图 28. 9f) 。 一 个 菌落 
就 有 几 百 万 个 细菌 的 细胞 。 在 长 期 进化 过 程 中 某 些 细 
菌 还 形成 了 一 些 特 殊 结 构 鞭毛 (fagellum)、 芽 驳 
(spore ,endospore) 和 蔷 膜 ( capsule ) , 这些 结构 有 助 于 
细菌 在 各 种 环境 中 生活 。 细 菌 的 鞭毛 固定 在 原生 质 膜 
和 细胞 壁 上 ,借助 鞭毛 旋转 推动 菌 体 前 进 , 移 向 营养 物 
或 逃避 有 害 刺 激 ( 图 28.9g); 菌 体 表面 有 比 鞭 毛 短 、 
直 、 数 目 多 的 菌 毛 (pilus, 图 28.9g) ,帮助 细菌 黏附 在 
人 和 动物 的 肠 中 或 流水 石头 的 表面 。 而 执行 “交配 ” 
功能 的 菌 毛 称 为 性 菌 毛 (sex pili ,图 28. 9h) ,可 将 2 个 
细菌 拉 在 一 起 进行 遗传 物质 传递 。 细 菌 中 有 几 个 属 在 
生活 史 的 一 定 阶段 产生 特殊 结构 的 休 眼 体 , 称 芽 抱 
(图 28.9i)。 芽 孢 壁 厚 , 有 抗 干 燥 、 抗 热 \ 抗 辐射 \ 抗 化 





学 药物 等 特性 ,使 细菌 能 在 恶劣 环境 下 存活 , 某 些 芽孢 


”其 至 可 保持 休 眼 状态 几 个 世纪 。 一 些 细菌 的 细胞 壁 外 


有 由 多 糖 或 蛋白 质 构成 的 蔷 膜 ,帮助 细菌 附着 和 抵抗 
白细胞 知 蜂 。 如 被 轴 怖 分 子 用 为 细菌 武器 的 炭 痊 芽 孢 
杆菌 (Bacillus anthraeis ) 的 芽孢 ,侵入 机 体 后 萌发 繁 
殖 , 由 于 炭 痊 芽 孢 杆 菌 有 莱 膜 ,可 抵抗 巨星 细胞 吞噬 ， 
在 血液 中 释放 3 种 外 毒素 ,可 造成 患者 代谢 紊乱 而 休 
克 致 死 。 
28.2.2 原核 生物 进化 的 两 个 主要 分 
支 一 古 细菌 和 真 细菌 

某 些 生物 大 分 子 是 进化 的 时 钟 ,可 以 显示 生物 进 
化 的 变化 。 这 是 因为 两 个 种 的 同 源 大 分 子 的 核 苷 酸 或 
氨基 酸 序列 之 间 的 差别 可 以 显示 两 个 种 之 间 的 进化 
差别 。 , | | 


核 奈 体 RNAs 是 古老 的 分 子 , 它 的 功能 稳定 ,分 

布 广泛 ,而 且 具 有 适当 的 保守 性 。 两 个 生物 之 间 
rRNA 序列 的 相似 程度 可 以 说 明 两 个 生物 之 间 的 进 
核糖 体 共有 三 种 rRNA 分 子 ,在 原核 生物 中 分 别 

是 5S,16S 和 23S。16S rRNA( 大 约 相 当 于 1500 个 核 
苷 酸 ) 和 23SrRNA( 大 约 相当 于 2900 个 核 苷 酸 ) 都 分 
别 含有 几 个 高 度 保守 序列 区 ,另外 还 含有 大 量 的 序列 
变化 ,这 些 分 子 可 以 作为 重要 的 生物 系统 发 育 的 时 钟 。 
5S TRNA 的 分 子 小 ,大 约 为 120 个 核 苷 酸 ,信息 量 较 
小 。 在 实验 中 ,16S rRNA 比 23S rRNA 更 易 操作 ,因此 
16S rRNA 被 用 来 研究 原核 生物 的 系统 发 育 , 在 真 核 生 
物 系统 发 育 的 研究 中 则 是 用 与 之 相对 应 的 18S rRNA。 
20 世纪 70 年 代 伍 斯 (C. R. Woese) 等 人 对 近 400 
种 原核 生物 (细菌 ) 中 的 16S rRNA 和 真 核 生物 中 的 
18S rRNA 序列 比较 其 同 源 水 平 后 ,发 现 了 极为 有 趣 的 
现象 。 细 菌 中 截然 分 成 了 两 大 类 ,一 类 称 为 真 细菌 , 序 
列 是 AAACU[C|AAA; 另 一 类 称 为 古 细菌 ,序列 是 
AAACU[U]AAA[G|。 而 且 古 细菌 16S rRNA 的 这 段 短 序 
列 与 真 核 生物 18S rRNA 中 的 短 序列 一 致 。1977 年 由 
伍 斯 和 福克斯 (George Fox ) 提出 了 生命 三 域 分 类 学 说 
(三 原 界 学 说 , Urkingdom hypothesis) 。 即 生命 是 由 古 
细菌 域 ( Archaea) 、 真 细菌 域 (Bacteria) 和 真 核 生物 域 
( Eucarya) 所 构成 。 在 生物 进化 过 程 的 早期 ,存在 一 类 
各 生物 的 共同 祖先 ,由 它 分 出 三 条 进化 路 线 。 最 初 先 
分 成 两 支 ,一 支 为 真 细菌 域 ( 真 细菌 原 界 ,发 展 为 今天 
的 真 细菌 ) ; 另 一 支 是 古 细菌 域 - 真 核 生 物 域 , 它 在 进 
化 过 程 进 一 步 分 为 古 细菌 域 ( 古 细 菌 原 界 , 发 展 为 今 
”天 的 古 细菌 ) 和 真 核 生物 域 ( 真 核 生 物 原 界 , 发 展 为 今 
天 的 真 核 生物 ) 。 即 将 自然 界 的 整个 生物 重新 划 归 为 
三 大 域 (三 原 界 ) , 真 核 生 物 域 、 真 细菌 域 和 古 细菌 域 ， 


28.2 原核 生物 多 样 性 的 进化 “ 鄂 代 


域 被 定义 为 高 于 界 的 分 类 单位 。 图 28. 10 为 生物 三 大 
域 (三 原 界 ) 系 统 树 示意 图 。 由 图 中 看 出 , 古 细菌 与 真 
核 生 物 间 的 关系 比 与 真 细菌 间 的 关系 更 密切 。 古 细 苗 
分 支点 离 根部 最 近 及 分 支 距离 最 短 ,表明 古 细菌 是 最 
原始 的 一 个 类 群 ,进化 变化 最 少 。 真 核 生 物 离 共同 祖 
先 最 远 ,为 进化 程度 最 高 的 生物 种 类 。 





细菌 ( 真 细菌 ) 古 细菌 ( 古 菌 ) 


广 古 菌 门 泉 古 蓝 门 
初 古 菌 


真 核 生 物 





共同 祖先 


图 28. 10 三 域 系统 树 示 意图 


28.2.3 真 细 菌 多 样 性 的 进化 


真 细菌 的 多 样 性 不 仅 包括 上 述 的 遗传 多 样 性 、 物 
种 多 样 性 ,由 于 进化 的 原因 ,其 营养 和 代谢 类 型 的 多 样 
性 更 为 突出 。 根 据 碳 的 来 源 、 能 量 来 源 及 电子 供 体 性 
质 的 不 同 ,可 分 为 4 种 营养 类 型 :以 C0, 为 唯一 或 主要 
碳 来 源 、 以 光 为 能 源 的 称 为 光 能 自 养 型 (photoautotro- 
ph) ;以 C0, 为 主要 碳 来 源 、 自 无 机 物 氧化 获得 能 量 的 
称 为 化 能 自 养 型 (chemoautotroph ) ; 而 能 源 来 自 日 光 、 
碳 来 源 于 有 机 物 的 称 为 光 能 异 养 型 ( photoheterotro- 
ph) ;大 多 数 微生物 只 能 依靠 有 机 物 氧化 获得 能 源 和 
碳 源 , 均 为 化 能 异 养 型 (chemoheterotroph ) ( 表 28-1)。 
根据 微生物 生长 对 氧 的 需求 ,又 分 为 需 氧 菌 ( 有 0, 才 
能 生长 ) . 厌 氧 菌 (有 0, 不 能 生长 ) . 兼 性 厌 氧 菌 (不 需 
0, ,有 0, 生长 更 好 ) 、 微 需 氧 菌 ( 低 浓度 0, 生长 最 好 ) 
和 耐 氧 菌 (不 需 0, ,有 0, 无 毒害 )5 大 类 。 


表 28-1 微生物 的 营养 类 型 


营养 类 型 基本 碳 源 能 源 
光 能 自 养 型 ”C0, 和 非 一 C 一 C 一 键 化 合 物 日 光 
化 能 自 养 型 ” C0, 和 非 一 C 一 C 一 键 化 合 物 无 机 物 * 
光 能 异 养 型 。” C0, 及 简单 有 机 物 日 光 
化 能 异 养 型 ” 有 机 物 有 机 物 


+ NH; NO; ,S ,H,S、H, Fe 等 。 


举例 
非 放 氧 型 光合 作用 ; 紫 硫 细菌 , 绿 硫 细菌 
放 氧 型 光合 作用 : 蓝 细菌 
硝化 细菌 .硫化 细菌 、 铁 细菌 、 氨 细菌 产 甲烷 菌 等 
红 螺 菌 
” 绝 大 多 数 细 获 和 全 部 真 核 微生物 
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人 
图 28. 11 早期 化 能 异 养 型 能 量 转移 (a) 和 早期 化 能 自 养 型 能 量 转移 (b) 


当 原 始 生命 ( 第 一 个 原核 细胞 ) 在 地 球 上 出 现时 ， 
原始 海洋 和 大 气 缺 氧 ,最 早 的 原核 生物 可 能 是 厌 氧 和 
化 能 异 养 类 型 ,它们 的 酶 系统 和 代谢 类 型 简单 ,从 原始 
海洋 中 直接 吸收 有 机 分 子 包括 ATP( 图 28. 11a) ,或 对 
原始 海洋 中 丰富 的 有 机 质 发 酵 获 取 能 量 , 如 原始 脱硫 
弧 菌 类 、 原 始 梭 菌 类 。 厌 氧化 能 异 养 型 原核 生物 的 发 
展 ,引起 原始 海洋 中 的 有 机 质 逐 步 耗 尽 ,于 是 ATP 不 
足 , 生 物 遇 到 了 第 一 次 能 量 危 机 ,这 就 推动 了 细胞 中 酶 
合成 能 力 的 进化 ,出 现 了 厌 氧 化 能 自 养 型 ,接着 是 光 能 
自 养 型 原核 生物 ,如 原始 产 甲 烷 菌 和 原始 红 螺 菌 。 原 
始 产 甲烷 菌 依 靠 发 酵 或 氧化 硫 或 铁 化 合 物 生成 黄 铁 矿 
和 H, 分 子 ,H, 形成 电子 和 质子 ,质子 穿 膜 建立 质子 驱 
动力 合成 ATP( 图 28. 11b ) ; 嗜 热 古 菌 将 硫化 物 ( 如 


HS) 或 元 素 硫 氧化 成 硫酸 ,并 从 中 获得 能 量 ; 原始 红 


螺 菌 在 厌 氧 条 件 下 利用 光 能 及 同化 简单 有 机 物 获 得 旬 
量 。 这 些 生物 以 C0, 为 碳 的 来 源 , 利 用 大 气 中 的 了 
或 从 HS 光 解 得 到 的 于 ,使 C0, 还 原 成 细胞 物质 。 在 
光 能 异 养 型 的 原始 红 螺 菌 细胞 中 ,已 发 现 有 含 镁 的 中 
啉 和 菌 绿 素 ,可 进行 原初 光化学 反应 。 一 旦 原核 细胞 
进化 到 出 现 叶绿素 分 子 , 便 由 H,0 光 解 代替 H,S 光 
解 ,产生 H' 还 原 C0,, 同 时 释放 0, ,这 样 , 放 氧 型 的 光 
能 自 养 型 原始 蓝 细菌 就 诞生 了 。 

自 养 的 蓝 细 菌 是 生产 者 , 异 养 型 的 细菌 是 分 解 者 ， 
构成 了 生物 合成 和 分 解 的 统一 生态 系统 ,于 是 完成 了 
早期 进化 的 一 次 巨大 飞跃 。 元 古 宙 长 达 10 多 亿 年 的 
时 间 , 称 为 “ 蓝 细菌 时 代 ”, 蓝 细菌 通过 光合 作用 释放 
大 量 的 0, ,改变 了 地 球面 貌 。 由 于 0, 的 存在 ,给 原始 
的 厌 氧 生物 的 生存 带 来 新 的 威胁 ,因为 需 氧 呼 吸 类 型 
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的 产能 效率 远 远 超过 无 氧 呼吸 和 发 酵 类 型 。 原 核 生 物 
开始 改变 代谢 类 型 ,从 厌 氧 发 展 为 需 氧 ;原核 生物 也 便 
从 原始 深海 洋 或 火山 岩 的 无 氧 环境 移 向 地 表 或 海洋 表 
层 的 有 氧 环 境 ,为 一 切 需 氧 生物 的 起 源 和 发 展开 辟 了 
广阔 的 前 景 。 同 时 只 有 0, 的 存在 , 才 为 动物 、 植 物 起 
源 创 造 了 条 件 ,使 生物 界 日 益 繁 成 。 蓝 细菌 的 这 一 特 
性 在 生物 进化 史 中 起 着 极其 重要 的 作用 。 蓝 细菌 至 今 
仍 广 泛 分 布 于 全 球 各 地 。2007 年 5.6 月 我 国 太湖 由 
于 水 体 富 营 养 化 ,引发 蓝藻 ( 蓝 细 菌 ) 大 爆发 ,污染 湖 
水 ,造成 无 锡 市 的 供水 危机 。 


28.2.4 古 细 菌 多 样 性 的 进化 ， 


根据 16S rRNA 序列 分 析 古 菌 域 ( 古 细菌 域 ) 可 再 
细 分 为 4 个 亚 群 :( 嘲 ) 泉 古 菌 门 ( 界 ) ( Crenarchaeota， 
包括 硫 还 原 球菌 和 硫化 叶 菌 等 ) 广 ( 域 ) 古 菌 门 ( 界 ) 
(Euryarchaeota ,包括 产 甲烷 古 菌 、 极 端 哮 盐 菌 和 极端 
哮 热 哮 酸 菌 嗜 酸 和 嗜 热 的 热 原 体 等 ) 和 初 ( 生 ) 古 菌 
门 ( 界 ) (Korarchaeota ,如 超 哮 热 古 菌 ) ,该 类 菌 目 前 只 
能 用 荧光 原 位 杂交 技术 检测 证 实 其 存在 ,实验 室 中 沿 
有 未 被 培养 的 微生物 (viable but nonculturable microor- 
ganisms,VBNC) 。2005 年 德国 科学 家 在 北冰洋 海底 发 
现 了 一 种 寄生 古 菌 中 的 最 古老 、 最 简单 最 微小 的 细菌 
骑 火 球 纳米 古 生 菌 (Nanoarchaeum equitans ) , 称 为 “ 骑 
火球 的 超级 小 矮人 ”, 只 有 大 肠 杆菌 的 160 分 之 一 (与 
天 花 病 毒 大 小 相当 ) ,拥有 500 kb( 比 最 小 支原体 还 少 
8 万 个 ) 。 建 议 分 类 为 纳 古 菌 门 ( 界 ) (Nanoarchaeota) 
(图 28.10)。 

古 细菌 所 栖息 的 环境 对 现代 生物 都 是 极其 严酷 


和 的 。 超 暑热 古 细菌 在 90 红 以 下 不 能 生长 ,细胞 分 裂 时 
牙 。 的 最 高 温度 为 113 % ; 常 在 沼泽 地 、 下 水 道 、 动 物 消化 
外 管 中 生 活 的 产 甲 烷 古 细菌 是 严格 厌 氧 菌 ,利用 HH, 作为 
0. 的 还 原 剂 以 合成 有 机 物 ;在 含 硫 热 泉 或 深海 火山 
有 口 的 热流 中 生活 的 极端 哮 热 哮 酸 菌 ,大 多 数 能 代谢 硫 ， 
”代谢 方式 极其 原始 ,以 C0, 为 唯一 碳 源 ,通过 硫 呼 吸 
产生 于 "的 过 程 获得 能 量 (图 28. 11b) ;在 含 NaCl 20% 
。” -30% 的 死海 盐湖 、 晒 盐池 等 处 的 极端 嗜 盐 古 细菌 是 
严格 需 氧 的 化 能 异 养 菌 。 在 细胞 膜 的 紫 膜 中 含有 紫 膜 
质 (细菌 视 紫红 质 , bacteriorhodopsin ) ,在 无 氧 和 光照 
下 利用 光 能 将 H' 泵 出 膜 外 ,造成 膜 内 外 的 质子 梯度 ， 
于 是 质子 动力 产生 ATP, 这 是 一 种 比较 原始 的 光合 磷 
酸化 作用 。 但 这 类 细菌 在 有 氧 和 黑暗 条 件 下 ,也 可 
利用 细胞 膜 的 电子 传递 链 通 过 氧化 磷酸 化 产生 ATP。 
:正如 我 们 在 前 一 节 中 所 指出 的 那样 ,早期 地 球 高 热 、 
高 盐 \ 高 湿 . 厌 氧 、 低 pH 和 充满 还 原 性 的 气体 ,就 是 
一 种 极端 环境 ,只 有 克服 和 适应 这 种 极端 环境 的 生 
命 ,才能 够 生存 和 繁 入 , 古 细菌 便 是 地 球 早期 的 生命 
形式 。 微 生物 对 极端 环境 的 适应 ,也 是 自然 选择 的 
结果 , 超 嗜 热 古 细菌 和 产 甲烷 古 细菌 等 各 类 古 细菌 
通过 自然 选择 ,生存 繁衍 下 来 ,进化 成 为 现代 各 类 古 
细菌 的 祖先 。 


28.2.5 原核 生物 的 重要 性 


原核 生物 虽然 个 体 极 小 ,但 对 地 球 和 人 类 的 影响 
却 极 大 。 
二 自然 界 中 物质 循环 的 关键 , 

”微生物 是 物质 循环 中 的 重要 成 员 , 没 有 微生物 的 
作用 ,自然 界 的 碳 、 氮 、 硫 、 磷 、 铁 等 各 类 元 素 及 其 化 合 
物 ,就 不 可 能 周而复始 地 被 循环 利用 。 微 生物 在 生态 
系统 中 也 起 着 极 重要 的 作用 ,不 仅 光 能 自 养 型 和 化 能 
自 养 型 细菌 是 生态 系统 中 的 初级 生产 者 ;利用 光 能 和 
无 机 物 的 化 学 能 直接 由 简单 物质 合成 有 机 物 ; 光 能 
化 能 异 养 型 细菌 更 是 有 机 物 的 主要 分 解 者 ,它们 将 复 
杂 的 动物 ,植物 和 微生物 残 体 分 解 为 无 机 化 合 物 ,再 供 
养 植物 ,接着 植物 饲养 动物 。 地 球 上 90% 以 上 有 机 物 
的 矿 化 都 是 由 细菌 和 真菌 完成 的 。 假 如 没有 细菌 的 分 
解 作用 ,维持 生命 的 化 学 循环 将 会 终止 ,所 有 的 真 核 生 
物 将 会 毁灭 。 如 果 自 然 界 的 生态 平衡 不 能 保持 ,人 类 
社会 也 不 可 能 生存 发 展 。 

2. 在 污水 治理 中 发 挥 重要 作用 
水 源 污染 是 种 类 最 多 、 范 围 最 广 、 危 害 最 大 的 污 
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染 ,如 生活 污水 ,造纸 ,发酵 .屠宰 等 工业 有 机 污水 , 农 
药 \ 炸 药 石油 化 工 、 制 革 印染 及 电镀 等 工业 有 毒 污 水 
等 。 微 生物 处 理 法 是 污水 处 理 中 最 有 效 、 最 关键 和 最 
常用 的 方法 。 

3. 工业 .农业 和 医药 上 的 应 用 广泛 

主要 是 利用 微生物 菌 体 、 初 级 代谢 及 次 级 代谢 
产物 和 微生物 的 转化 机 能 ,如 在 食品 酿造 ,氨基 酸 、 
有 机 酸 及 抗生素 生产 等 现代 发 酵 工 业 上 的 应 用 ;又 
如 细菌 肥料 、 饲 料 发 酵 . 生 物 农药 等 在 农业 上 的 应 
用 ,各 种 生理 活性 物质 各 基因 工程 药物 的 开发 ;细菌 
冶金 .二 次 石油 开采 、 微 生物 探矿 等 方面 的 应 用 ,不 
胜 枚 举 。 

4. 引发 人 类 的 多 种 疾病 

多 数 原核 生物 (或 细菌 ) 不 是 有 害 菌 ,对 地 球 上 
生活 的 生物 和 人 类 有 益 , 如 栖息 在 我 们 肠 道中 的 共 
栖 细 菌 不 仅 提 供 重 要 的 维生素 ,还 可 抑制 有 害 细 菌 
的 生长 。 但 人 类 有 很 多 疾病 是 由 细菌 引起 的 。 细 区 
性 疾病 很 多 ,如 鼠疫 、 霍 乱 、 白 喉 、 猩 红 热 \ 破 伤风 、 结 
核 、 伤 寒 和 细菌 性 肺炎 等 。 细 菌 产生 的 毒素 有 两 种 
类 型 :一 种 为 外 毒素 (exotoxin) ,是 细菌 分 泌 到 介质 中 
的 毒素 ,为 毒性 很 强 的 蛋白 质 , 随 血 液 和 淋巴 进入 身 
体 各 部 位 。 例 如 肉 毒 梭 菌 (Clostridium botulinum ) 产 
生 的 肉 毒 杆菌 毒素 (botulin) ,1 g 就 可 杀 死 100 万 人 。 
另 一 种 为 内 毒素 (endotoxin) ,是 革 兰 氏 阴 性 细菌 细 


” 胞 壁 脂 多 糖 中 的 成 分 (类 脂 A) ,只 在 细菌 死亡 溶解 


后 才 释 放出 来 ,如 伤寒 杆菌 、 结 核 杆菌 、 痢 疾 杆 菌 等 
的 毒素 。 不同 病菌 产生 的 内 毒素 症状 基本 相同 ,如 
发 热 糖 代谢 紊乱 、 微 循环 障碍 及 内 脏 出 血 ,其 至 中 
毒性 休克 等 。 许 多 细菌 病 ,可 用 疫苗 、 抗 毒素 ( anti- 
toxin ) 、 抗 血清 (antisera ) 预防 和 治疗 ,磺胺 药 和 抗 生 
素 也 可 有 效 控制 细菌 病 。 

综 上 所 述 ,可 以 看 出 ,地 球 上 所 有 的 生物 都 依赖 于 
原核 生物 。 古 代 原 核 生物 曾经 处 于 进化 的 中 心 ,对 环 
境 改变 和 生物 进化 二 者 的 影响 是 其 他 任何 生物 都 无 法 
比拟 的 。 早 期 地 球 被 缺 氧 大 气 包 围 , 蓝 细菌 的 出 现 , 才 
使 原本 无 氧 的 大 气 逐 渐 增 加 了 氧 的 浓度 。 只 有 大 气 中 
氧 的 成 分 达到 一 定 浓度 , 喜 氧 真 核 生物 才 得 以 产生 。 
试想 大 气 中 车 没有 游离 氧 的 释放 ,地 球 上 仍然 是 厌 氧 
原核 生物 世界 ,大 多 数 需 氧 真 核 生物 不 可 能 进化 。 车 
没有 原核 生物 ,自然 界 碳 、 氮 、 磷 、 硫 等 元 素 循环 也 会 终 
止 ,动物 ,植物 也 将 会 毁灭 。 所 以 原核 生物 在 环境 和 进 
化 两 方面 都 是 所 有 生物 的 基础 。 
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28.3.1 病毒 的 基本 性 状 


1. 大 小 和 形态 

病毒 形体 极其 微小 (纳米 级 ) ,只 能 用 电子 显微镜 
观察 ,其 基本 形态 为 杆 状 (多 为 植物 病毒 ) .球状 (多 为 
动物 病毒 ) . 姓 妊 状 (微生物 病毒 , 称 为 叭 菌 体 bacterio- 
phage 或 phage) ,也 有 砖 状 (如 牛 总 cowpox) 和 丝 状 (如 
M13 噬菌体 ) 等 。 

2. 组 成 与 结构 

无 细胞 结构 , 只 有 单一 类 型 的 核酸 (DNA 或 
RNA ) 组 成 的 核心 或 称 髓 部 (core) 或 基因 组 (genome) 
和 和 外围 由 蛋白 质 缠绕 组 成 的 衣 壳 (capsid) 两 部 分 构 
成 。 艇 部 与 衣 壳 的 复合 体 称 为 核 壳 (nucleocapsid )。 
病毒 的 核酸 不 仅 有 单 链 和 双 链 , 线 状 和 环 状 , 还 有 正 链 
和 和 负 链 之 分 。 病 毒 衣 壳 的 壳 粒 (capsomere 或 capsom- 
er) 排列 是 高 度 对 称 的 :螺旋 对 称 的 杆 状 病毒 如 烟草 花 





(a) 烟草 花 叶 病毒 


血 凝 素 (简称 
HA 蛋白 ) 





基质 蛋白 层 


(c) 禽 流 感 病毒 H5N1 结构 示意 图 


神经 氨 酸 酶 
(简称 N 蛋白 ) 


叶 病 毒 (tobacco mosaic virus,TMYV ,图 28. 12a) ,二 十 面 ， 
体 对 称 的 球状 病毒 如 腺 病毒 (adenovirus ,图 28. 12b)， 
螺旋 对 称 和 二 十 面体 对 称 兼 有 的 复合 对 称 的 姗 妊 状 病 
毒 如 大 肠 杆 菌 T2 哈 菌 体 (图 21.2)。 有 些 病毒 在 衣 
壳 外 还 有 从 活 细胞 脱离 时 携带 的 细胞 膜 或 核 膜 组 分 
构成 的 包 膜 (envelope) ,有 的 被 膜 上 还 镶 髓 许多 称 为 
刺 突 (spike) 或 包 膜 粒 (peplomer) 的 突出 物 , 如 禽 流 
感 病毒 (avian influenza virms ,图 28. 12c) 和 人 类 免疫 
缺陷 病毒 (HIV)。HIV 是 反 转 录 病 毒 (retrovirus ) 中 
的 重要 一 员 ,其 病毒 粒子 为 圆 球形 ,外 层 有 脂 质 和 糖 
蛋白 组 成 的 包 膜 , 包 膜 上 灸 虹 着 两 种 糖 蛋 白 组 成 的 
刺 突 GP120 和 GP41。P18 和 P24 两 种 蛋白 组 成 两 层 
衣 壳 ,核心 内 含有 2 条 RNA 和 反 转 录 酶 (reverse tran- 
scriptase) (图 28.12d) 。 

3. 病毒 的 增殖 

病毒 在 细胞 外 , 是 无 生命 的 . 亚 显 微 的 大 分 子 颗 
粒 ,不 能 生长 和 分 裂 。 但 它们 是 能 够 侵 染 特定 活 细胞 
的 遗传 因子 。 一 旦 进入 特定 的 活 细胞 , 便 借 助 宿主 细 
胞 的 能 源 系统 tRNA、 核糖 体 和 复制 转录、 翻译 等 生 
物 合成 体系 ,复制 病毒 的 核酸 和 合成 病毒 的 蛋白 质 ,最 
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(d) HIV 结构 示意 图 


28. 12 ”病毒 的 形态 结构 (ab 引 自 Prescott 等 ,1993;c 引 自 生物 网 站 Bioclass. cn/QQ:249937286,2005;d 引 自 Campbell 等 ,1996) 





后 装配 成 结构 完整 .具有 侵 染 力 的 、 成 熟 的 病毒 粒子 
(virion)。 现 以 引起 艾滋 病 的 HIV 为 例 说 明 病毒 增殖 
(maultiplication ) 过程 (图 28.13)。 整 个 过 程 大 致 包括 


烟 5 个 阶段 : 金 有 吸附 (adsorption) 。HIV 进入 人 体 血 流 与 


四 淋巴 细 移 上 的 受 体 CD4 糖 蛋白 结合 。@ 侵入 和 和 脱 
壳 (penetration and encoating ) 。HIV 经 细胞 吞食 作用 
脱 去 衣 壳 进入 细胞 质 。G@ 生物 合成 (biosynthesis ) 。 
以 病毒 RNA 为 模板 , 反 转 录 及 合成 病毒 双 链 DNA , 双 
链 DNA 转移 进 细胞 核 内 整合 至 宿主 染色 体 上 成 为 原 


站。 病毒 (provirus) ,一 旦 受 感染 细胞 被 激活 , 原 病 毒 DNA 





图 28.13 HIV 在 宿主 细胞 的 生活 周期 @ 吸附 。@ 侵入 ， 
国 脱 壳 。 轿 以 病毒 RNA 为 模板 反 转 录 出 互补 的 DNA 链 ,形成 
RNA-DNA 杂 合 体 。 的 再 以 杂 合体 中 DNA 链 为 模板 ,合成 双 链 
DNA。 国 双 链 DNA 转移 进 细胞 核 ,整合 至 宿主 染色 体 上 成 为 原 病 
毒 (或 称 前 病毒 ) ,感染 进 和 潜伏期。 的 当 受 感染 细胞 被 激活 后 , 原 
病毒 DNA 就 立即 转录 成 病毒 RNA 及 病毒 各 组 分 。@ 经 组 装 形成 
大 量 新 的 病毒 粒子 。@ 通过 出 芽 方 式 从 细胞 释放 ,再 攻击 其 他 T4 
淋巴 细胞 ( 仿 自 Campbell,1996 ) 
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立即 转录 出 病毒 的 RNA 及 合成 蛋白 质 。@@ 组 装 (as- 
sembly) 。 在 细胞 质 中 组 装 成 新 的 病毒 粒子 。@) 释放 
(release) 。 以 出 菠 方 式 从 细胞 释放 。 


28.3.2 病毒 的 种 类 和 病毒 病 


每 类 病毒 有 其 特定 的 宿主 范围 。 根 据 宿 主 的 不 
同 ,可 分 为 兰 椎 动物 (包括 人 类 ) 病 毒 ( 近 1000 种 ) .无 
兰 椎 动物 (包括 昆虫 ) 病 毒 (1 700 种 ) 植物 病毒 
(6 000 余 种 ) 和 微生物 病毒 (只 落体 , 近 3 000 种 ) 。 

很 多 人 类 和 动 植物 疾病 是 由 病毒 引起 的 ,如 乙 型 
肝炎 天花 流行 性 感冒 .麻疹 狂犬病、 登革热 艾滋病 
和 最 近 流 行 的 严重 急性 呼吸 综合 征 ( severe acute re- 
spiratory syndrome ,SARS, 即 “ 非 典型 "肺炎 ) 等 。 病 毒 
病 传 染 性 强 ,传播 广 ,寻找 只 杀 病 毒 , 不 杀 宿 主 细胞 的 
抗 病毒 药物 又 较 困 难 , 目 前 只 有 干扰 素 等 少数 药物 能 
对 付 某 些 病毒 。 特 别 是 病毒 株 变异 快 (如 流感 病毒 、 
冠状 病毒 ) ,病毒 DNA 又 可 整合 到 宿主 细胞 核 中 ,刺激 
细胞 不 受 控制 地 增殖 而 引起 肿瘤 ,为 害 尤 甚 。 已 知 
15% 的 人 类 肿瘤 是 由 致癌 病毒 感染 诱发 的 ,如 疱疹 病 
毒 (herpes virus) ,EB 病毒 (Ebola virus ) 。 

除 病毒 外 还 有 比 病毒 更 小 、 更 简单 的 类 病毒 ( vir- 
oid) 。 类 病毒 没有 蛋白质 外 壳 , 只 是 裸露 的 246 ~ 375 
个 核 苷 酸 组 成 的 单 链 环 状 RNA 分 子 ,为 专 性 寄生 植物 
的 病原 体 。 相 对 分 子 质量 0.5x10” ~1.2x10’ , 比 最 小 
病毒 的 1/80 还 小 。 已 发 现 近 20 种 类 病毒 可 引起 马 锥 
划 、 番 茄 .黄瓜 柑橘 及 椰子 树 等 患 病 减 产 。 


28.3.3 病毒 的 起 源 


病毒 无 完整 的 酶 系统 ,不 能 制造 ATP 和 独立 生活 ， 
但 确 有 控制 特定 活 细胞 代谢 的 遗传 信息 。 所 以 多 数学 
者 认为 ,病毒 不 可 能 是 “前 细胞 ”生物 ,而 是 细胞 出 现 后 
的 产物 。 又 因 发 现 某 些 病毒 的 核酸 与 其 宿主 细胞 核 苷 
酸 顺 序 近 似 ,由 此 认为 ,病毒 可 能 是 生物 细胞 中 逃脱 出 
来 的 某 些 核 苷 酸 片段 , 故 现今 所 有 生物 几乎 都 有 其 相应 
的 一 种 或 多 种 病毒 。 病 毒 起 源 之 谜 尚 待 继续 研究 。 
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28.4.1 真 核 细 胞 是 如 何 起 源 的 


根据 rRNA 分 子 生 物 学 的 研究 ,多 数学 者 认为 30 
亿 年 前 真 核 生物 就 已 从 始祖 原核 生物 进化 为 独立 分 支 
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了 。 最 早 的 真 核 生物 化 石 发 现 于 大 约 16 亿 ~20 亿 年 
前 的 地 层 中 ,如 加 拿 大 西南 部 的 冈 弗 林 特 燃 石 层 和 我 
国 长 城 群 串 岭 沟 页 岩 中 的 化 石 。 总 之 ,只 有 蓝 细 茵 出 
现 后 ,大 气 圈 中 的 0, 积累 达到 一 定 浓度 时 ,需要 0, 的 
真 核 生 物 才 得 以 产生 。 

真 核 细胞 与 原核 细胞 的 最 大 差别 是 真 核 细胞 有 质 
膜 包 围 的 细胞 核 和 细胞 器 。 结 构 如 此 简单 的 始祖 原核 
生物 细胞 究竟 怎样 发 展 到 有 细胞 核 、 细 胞 质 、 细 胞 器 等 
复杂 结构 的 始祖 真 核 生 物 细胞 ?现在 普遍 接受 的 观点 
是 , 真 核 细胞 进化 包括 两 个 过 程 : 膜 内 折 和 内 共生 。 腊 
内 折 (membrane infolding ) 是 指 真 核 细 胞 的 内 膜 系统 ,都 
是 从 原核 细胞 的 质 膜 内 折 进 化 而 来 的 。 图 28. 14a 为 核 
膜 及 内 质 网 的 进化 模式 图 。 高 尔 基体 等 则 可 能 由 内 质 
网 膜 再 内 折 形 成 。 真 核 生 物 的 线粒体 和 叶绿体 是 以 内 
共生 (endosymbiosis ) 方式 发 展 起 来 的 (图 28.14b)。 线 
粒 体 的 祖先 可 能 是 进行 肥 氧 呼吸 的 、 较 小 的 化 能 蜡 养 型 
原核 生物 ,它们 在 较 大 的 化 能 蜡 养 型 始祖 宿主 细胞 内 容 
生 或 被 较 大 的 、. 蜡 养 型 始祖 宿主 细胞 吞噬 。 若 这 种 小 细 
胞 难 被 消化 ,就 可 能 在 大 的 宿主 细胞 内 继续 存活 并 进行 
呼吸 ,于 是 形成 了 线粒体 。 叶 绿 体 也 通过 类 似 的 途径 进 
化 , 即 是 在 比较 大 的 宿主 细胞 中 逐渐 存活 下 来 的 较 小 的 


始祖 光合 原核 生物 。 小 细胞 从 宿主 细胞 获得 所 需 的 营 


养 成 分 ,大 宿主 细胞 则 从 进行 光合 作用 和 呼吸 作用 的 小 
细胞 获得 大 量 ATP 和 光合 细胞 所 制造 的 食物 。 不 难 设 
想 ,由 两 种 生物 共同 生活 、 相 互 依存 的 共生 体 ,在 自然 选 
择 中 是 可 以 突然 发 展 成 一 种 在 细胞 水 平 上 进一步 复杂 
化 ,并 划分 出 不 同 功 能 区 域 的 单 细胞 的 真 核 生物 。 有 许 
多 证 据 支 持 内 共生 学 说 ,如 真 核 生 物 中 存在 的 线粒体 和 
叶绿体 与 真 细菌 有 许多 相似 之 处 :它们 像 细 菌 一 样 ,以 
二 分 橡 方式 繁殖 ;内 共生 也 能 很 好 地 解释 线粒体 和 叶 绿 
体 两 层 膜 的 缘由 。 真 核 细 胞 起 源 的 关键 是 细胞 核 的 起 
源 ,但 至 今 仍 没有 证 据说 明细 胞 核 是 怎样 进化 来 的 。 核 


始祖 原核 生物 


细胞 质 





原生 质 膜 





(a) 


”始祖 需 氧 型 细菌 
细胞 核 体 





膜 是 质 腊 内 折 形 成 的 。 有 了 核 膜 ,生物 细胞 便 分 为 以 复 
制 、 址 传 为 中 心 的 细胞 核 和 以 蛋白 质 等 合成 代谢 为 中 心 
的 细胞 质 ,为 细胞 结构 和 功能 的 多 样 化 创造 了 条 件 。 真 
核 生物 的 诞生 ,是 生命 史上 一 个 重大 的 历史 转折 , 真 术 
生物 从 一 开始 就 表现 出 的 这 种 极 大 的 进化 潜力 ,是 原核 
生物 远 远 无 法 比拟 的 。 


28.4.2 什么 是 原生 生物 


1. 原生 生物 是 最 简单 的 真 核 生物 

原生 生物 ( protist) 是 最 简单 的 真 核 生 物 ,个 体征 
小 ,多 数 为 单 细胞 ,细胞 核 有 核 膜 , 基 本 无 分 化 。 从 原 
核 生物 祖先 进化 来 的 第 一 种 原始 真 校生 物 , 不 仅 是 大 
量 的 和 多 样 化 的 现代 原生 生物 的 祖先 ,也 是 继续 出 现 
的 多 细胞 真 核 生物 一 植物、 真菌 .动物 的 祖先 。 能 引 
起 人 类 腹部 痉挛 和 严重 腹泻 的 页 第 虫 ( Giardia) ,就 是 
现今 生存 的 古 真 核 生物 (archezoa) 的 代表 。 它 是 一 种 
有 闲 毛 、 没 有 线粒体 和 叶绿体 \ 细 胞 骨架 非常 简单 的 单 
细胞 原生 生物 ,最 特别 的 是 细胞 内 有 二 单 分 体 (图 


28.15a) 。 现 代 真 核 生物 的 生活 史 中 都 有 由 单 倍 体 核 ” 二 


融合 成 具 两 套 染 色 体 的 二 倍 体 阶段 ,而 二 单 分 体 是 细 
胞 只 有 双 数 单 倍 体 的 核 ,可 能 代表 真 核 生 物 中 二 倍 体 
核 进化 过 程 中 “丢失 的 谱系 ”。 原 生生 物 的 细胞 结构 、 
营养 方式 和 生活 史 等 方面 有 很 大 的 差异 ,可 能 是 生物 
进化 过 程 中 进行 不 同 “尝试 "的 结果 。11 万 种 原生 生 
物 中 大 多 数 为 单 细胞 ,部 分 种 类 是 集群 或 多 细胞 的 ,如 
4~16 个 细胞 组 成 的 盘 藻 (Gonium sp. ) 、16 ~ 32 个 细 
胞 组 成 的 空 球 葛 ( Eudorina sp. ) 和 由 上 万 个 细胞 组 成 
的 团 藻 (Volvox sp. ) 等 。 原 生生 物 的 细胞 核 具有 核 膜 ， 
有 些 种 类 只 有 一 个 细胞 核 , 如 大 多 数 革 毛虫、 肉 足 豆 和 
单 胞 藻类 ;有 些 种 类 是 多 核 的 ,如 多 核 变 形 虫 、 峙 片 忠 
和 纤毛 虫 等 。 在 多 核 的 种 类 中 ,有 些 种 类 每 个 核 的 功 
能 一 样 , 有 些 种 类 则 分 大 核 和 小 核 。 多 细胞 的 原生 生 
始祖 光合 细菌 


统 科 





(b) 


图 28. 14 真 核 细胞 起 源 模式 图 (a) 原核 生物 质 膜 内 折 产 生 核 膜 和 内 质 网 。(b) 线粒体 和 时 


绿 体内 共生 产生 模式 ( 仿 Campbell,1996) 
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伸缩 泡 
雁 哄 泡 ( 食 物 泡 ) 








(d) 
图 28. 15 几 种 单 细胞 原生 生物 (a) 页 第 贝 ( 示 双 数 单 售 体 核 ) 。(b) 变形 虫 ( 示 伪 足 ) 。(e) 眼 息 ( 最 复杂 的 真 核 细胞 ) 。( d) 难 


- 虫 (在 红细胞 中 引起 人 类 睡眠 病 )。(e) 症 原 屿 (红细胞 中 的 疙 原虫 , 示 顶 复 体 和 有 裂 殖 性 孢子 ) 。(f) 草 履 虫 ( 示 大 核 和 小 核 )(b 引 自 陈 阅 
增 ,1997;c 引 自 Prescott 等 ,2005 ,其 余 皆 引 自 Campbell 等 ,1996 ) 


。 物 的 有 性 生殖 过 程 也 表现 出 原始 的 功能 分 化 (如 分 化 
”为 大 小 配子 体 ) 。 
2. 原生 生物 是 最 全 能 的 细胞 


单 细胞 原生 生物 虽 没 有 细胞 的 分 化 ,但 和 其 他 动 . 


物 、 植 物 一 样 ,要 执行 各 种 生物 学 功能 。 这 种 最 全 能 的 
细胞 ,必然 要 求 细胞 结构 更 为 复杂 。 如 采用 鞭毛 或 伪 
足 或 纤毛 运动 ;原生 生物 的 营养 类 型 多 样 化 ,包括 光 能 
自 养 型 的 藻类 、 光 能 异 养 型 的 鞭毛 虫 ,而 大 多 数 则 是 以 
环境 中 的 有 机 碳化 合 物 为 能 源 和 碳 源 的 化 能 异 养 型， 
但 也 有 许多 种 类 的 营养 类 型 为 兼 性 ,有 光 时 进行 光合 
作用 营 自 养 ,无 光 时 以 水 中 营养 物 为 能 源 和 碳 源 营 异 
养 ;其 摄食 方式 多 样 ,可 通过 胞 口 摄食 (细胞 内 消化 )、 
伪 足 吞咽 、 胞 饮 ( 液 体 营养 物 ) 等 。 原 生生 物 的 排泄 则 
通过 伸缩 泡 的 伸缩 活动 来 完成 。 原 生生 物 有 多 种 细胞 








(f) 


骨架 以 支持 和 维持 其 外 形 ,如 落 类 的 细胞 壁 、 放 射 虫 的 
内 骨骼 \ 有 和 孔 虫 的 外 壳 等 。 有 些 原生 生物 还 发 展 了 特 
殊 的 细胞 器 ,如 眼 虫 (Euglena) 的 眼 点 (图 28. 15c) 等 。 
结构 越 复杂 则 其 变异 的 概率 可 能 就 越 多 ,只 有 通过 始 
祖 原生 生物 谱系 的 多 样 化 , 才 可 发 展 为 今天 眼花 练 乱 


.的 现代 原生 生物 植物 真菌 、 动 物 等 大 千 世 界 。 本 节 


主要 对 当今 生活 在 地 球 上 的 第 一 个 真 核 生物 的 后 代 ， 

包括 原生 动物 \ 番 菌 \ 藻 类 及 其 直接 后 代 一 多 细胞 党 

类 (海藻 ) 进行 简介 。 

28.4.3 原生 动物 一 一 吞咽 食物 的 原生 
生物 


原生 动物 (protozoan) 是 以 吞咽 食物 为 主 的 原生 生 
物 , 大 多 数 为 单 细 胞 。 原 生动 物 拥有 真 核 生 物 的 基本 
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特征 ,但 也 有 许多 独特 的 结构 。 虫 体 由 细胞 核 和 细胞 
质 构 成 ,表层 有 典型 的 双 层 结构 的 质 膜 , 有 些 种 类 外 表 
层 沉积 有 二 氧化 硅 , 一 般 没 有 细胞 壁 ( 蘑 些 植物 性 车 
毛虫 有 细胞 壁 ) ; 核 的 结构 与 其 他 真 核 生物 相似 ,有 些 
原生 动物 不 止 一 个 核 ,或 有 大 、 小 两 个 不 同 的 核 , 不 同 
类 群 的 染色 体 数目 不 同 ;细胞 质 中 有 各 种 细胞 器 ; 以 分 
裂 或 出 芽 方 式 进行 无 性 生殖 ;有 性 生殖 时 经 减 数 分 裂 
产生 配子 。 原 生动 物 是 高 度 多 样 化 的 原生 生物 ,根据 
运动 方式 原生 动物 分 为 6 个 门 。 下 面 仅 简要 介绍 与 人 
类 日 常 关系 密切 的 几 个 门类 和 种 。 
(1) 肉 鞭 门 (Sarcomastigophora) ”本 门 包括 蒜 毛 
虫 和 变形 虫 (图 28.15b) ,以 鞭毛 或 伪 足 运动 。 大 多 数 
为 单 核 型 ,生殖 为 无 性 和 有 性 。 其 中 最 为 人 们 关注 的 
是 原生 生物 进化 史 中 占 据 重 要 位 置 的 贾 第 虫 和 引起 人 
类 睡眠 病 ( 非 洲 锥 虫 病 ) 的 锥 虫 ( Trypanosome, 见 图 
28. 15d) 非洲 锥 虫 病 由 舌 蝇 传播 , 人 兽 互 传 , 锥 虫 寄 
生 在 人 的 脑 脊 液 中 ,引起 脑膜 炎 ,不 及 时 治疗 会 致命。 
(2) 顶 复 门 (Apicomplexans ) 
的 一 端 有 特 化 的 细胞 器 一 一 项 复 体 (apical complex ) ， 
大 多 数 为 寄生 。 有 性 和 无 性 生殖 过 程 生活 史 极为 复 
杂 。 该 门 中 最 著名 的 是 引发 人 类 和 其 他 动物 感染 症 疾 


的 症 原虫 (Plasmodium ,图 28.15e)。 症 原虫 由 60 种 按 


蚊 传 播 , 人 兽 互 传 。 症 疾 分 布 范围 广 ， 危害 大 ， 热带 地 
区 每 年 约 有 2 亿 以 上 人 群 感染 。 

(3) 纤毛 门 ( Ciliophora) 大 多 数 纤毛 虫 生活 史 
中 至 少 部 分 时 期 有 纤毛 。 原 生动 物 中 唯一 的 细胞 核 分 
为 负责 营养 的 多 倍 体 大 核 和 控制 生殖 的 多 个 小 核 ( 如 
草 履 虫 Paramecium ,图 28. 1$f) 。 无 性 生殖 为 裂 殖 ,有 


性 生殖 为 接合 。 大 多 数 自由 生活 ,少数 寄生 。 自 由 生 


活 的 纤毛 虫 对 水 及 土壤 生态 系统 中 的 物质 循环 和 能 量 


该 门 动物 在 细胞 . 


流动 有 重要 意义 。 


28.4.4 既 像 原生 动物 ， 又 像 真 菌 的 


黏 菌 “ 

黏 菌 (slime mold) 在 营养 期 为 裸露 .无 细胞 壁 、 多 
核 变形 虫 状 的 细胞 ( 称 原 质 团 ,plasmodium) , 原 质 团 成 
熟 时 发 育成 繁殖 结构 的 子 实体 。 其 营养 期 的 结构 、 运 
动 或 摄食 方式 与 原生 动物 中 的 变 形 虫 相似 ,但 其 繁殖 
期 又 像 真菌 中 的 霉菌 ,为 介 于 原生 动物 与 真菌 之 间 的 
真 核 生物 。 黏 菌 门 ( Myxomycophyta) 分 3 个 纲 500 种 。 
下 面 两 类 是 细胞 学 研究 中 常用 的 模型 : 

盘 基 网 柄 菌 ( Dictyostelium) 是 典型 的 细胞 型 猎 菌 
(cellular slime mold )。 生 活 史 有 3 个 阶段 :营养 期 为 
变形 虫 状 单 细胞 的 原 质 团 (图 28. 16a) ,通过 有 丝 分 列 
繁殖 ; 当 食 物 和 水 不 足 时 ,成 百 个 原 质 团 细胞 游 至 明亮 
的 区 域 聚集 ,形成 像 里 痊 ( 鼻 涕 虫 ) 状 的 单 细胞 群体 
(图 28.16b) ;不 久 分 化 为 多 细胞 并 进行 无 性 生殖 的 子 
实体 (图 28. 16c) 。 条 件 适 宜 时 子 实 体内 的 孢子 再 萌 
发 为 变形 虫 状 细胞 。 有 性 生殖 时 像 星 蛤 状 的 群体 中 的 
单 倍 体 细胞 两 两 融合 ,形成 二 倍 体 合 子 , 经 过 减 数 分 
裂 , 再 变 为 单 倍 体 变形 虫 状 细胞 。 

原 质 型 黏 菌 (plasmodial slime mold) 则 总 是 由 两 两 


. 细胞 配对 融合 形成 多 核 原 质 团 ,细胞 不 分 裂 , 上 千 个 核 


同步 进行 有 丝 分 裂 , 故 营养 期 的 原 质 团 为 合 胞 体 (多 
核 的 二 售 体 )。 变 形 虫 状 的 合 胞 体 常 呈 网 状 结构 (图 


”28.17) ,扩大 了 与 食物 .水 分 和 和 氧 的 接触 面积 。 其 生活 
周期 与 细胞 型 蒜 菌 相似 , 当 原 质 团 成 熟 时 发 育成 类 似 
于 有 足 、 茎 积 孢子 囊 的 子 实体 ,但 在 细胞 囊 内 进行 减 数 
分 裂 产 生 单 倍 体 孢子 ,并 萌发 成 带 鞭 毛 的 游 动 移 子 或 、 
变形 虫 状 细胞 。 





(a) “ 


图 28.16 盘 基 网 柄 菌 (细胞 型 划 菌 ) (a) 原 质 团 。(b) 蜂 蛤 状 的 单 细 胞 群体 。(e) 子 实体 ( 引 自 Campbell 等 , 1997) 





(b) (9) 








图 28. 17 原 质 型 香 菌 合 胞 体 ( 引 自 Campbell 等 ,1997 ) 





;28.4.5 ” 蒙 类 一 一 进行 光合 作用 的 原生 
: 生物 
”大 多 数 洛 类 (algae) 是 光 能 自 养 型 ,少数 是 化 能 
。 养 型 ,它们 吞噬 食物 或 营 异 养生 活 。 多 数 是 单 细胞 , 少 
。 数 以 群体 生活 ,也 有 多 细胞 的 。 有 纤维 素 的 细胞 壁 或 
蛋白质 表 膜 。 很 多 种 有 鞭毛 。 涪 类 细胞 的 细胞 核 均 有 
 。 核 膜 ,有 线粒体 、 溶 酶 体 、 高 尔 基 体 等 细胞 器 。 多 数 单 
“ 细胞 藻类 进行 二 分 分 裂 繁 殖 。 分 子 和 超 微 结构 研究 ， 
。 发 现 一 些 藻类 是 从 无 色 的 、 异 养 型 的 原生 生物 获得 不 
。 同 种 类 的 叶绿体 而 产生 的 。 多 数 生物 学 家 赞成 将 藻类 
“分 为 6 个 类 群 : 金 藻 门 (Chrysophyta) 、 裸 藻 门 (Eugleno- 
”phyta) 和 甲 藻 门 (Pyrophyta) 为 单 细胞 藻 ; 绿 藻 门 
(Chlorophyta) 有 单 细胞 、 和 群体 和 多 细胞 等 ; 红 藻 门 
( Rhodophyta) 和 褐藻 门 (Phaeophyta) 为 多 细胞 藻类 。 
下 面 简介 与 人 类 关系 密切 的 单 细胞 藻类 。 

沟 鞠 莹 (DinoJagellata) 是 甲 藻 门 的 重要 成 员 。 它 
们 是 单 细胞 多数 进行 光合 作用 和 有 两 根 鞭 毛 的 藻类 
(图 28.18a) 。 细 胞 壁 形 成 硬 的 纤维 素 板 片 , 像 一 套 盔 
甲 将 藻 体 套 住 。 这 些 单 细 胞 藻类 在 海水 和 淡水 中 极为 
普遍 ,它们 将 光合 作用 合成 的 糖 类 供给 微小 的 生物 和 
无 脊椎 动物 ,作为 海洋 能 量 和 食物 链 的 基础 起 到 了 极 
重要 的 作用 。 但 在 暖 海岸 地 区 生长 的 某 些 种 类 如 沟 鞭 
藻 和 蓝 细菌 , 当 条 件 适 合 时 呈 指 数 生长 ,造成 水 华 
(bloom) ,使 水 变 成 红色 , 称 为 赤潮 (red tide) ,能 产生 
毒性 较 腿 镜 蛇 毒素 还 高 百倍 的 甲 藻 毒 素 ,对 鱼 、 虾 、 贝 
类 危害 很 大 ,人 类 误 食 后 ,能 引起 神经 系统 损害 ,甚至 
致死 。 

硅 藻 (Diatom) 是 金 藻 门 中 大 家 最 熟悉 的 成 员 。 是 
单 细 胞 .海水 生 和 淡水 生 .进行 光合 作用 的 藻类 。 硅 薄 
细胞 壁 由 两 个 半 片 组 成 套 , 主要 成 分 是 二 氧化 硅 ( 图 
28.18b) ,起 保护 作用 。 透 明 的 硅 藻 过 ,使 光合 作用 的 





28.4 原生 生物 多 样 性 的 进化 “全 


光线 透 过 ,党 上 穿孔 与 外 界 环境 接触 。 硅 藻 以 油 的 形 
式 储存 食物 ,提供 浮力 ,使 硅 营 有 日 光 时 在 海水 表面 漂 
浮 。 硅 辣 壳 非常 美丽 ,也 有 重要 经 济 价值 。 海 洋 中 大 
量 硅 藻 壳 沉积 形成 的 硅 藻 土 可 作为 过 滤 、 绝 缘 、 磨 光 、 
防火 材料 等 的 主要 成 分 。 








. (0 i er 0 | 
图 28.18 单 细胞 或 群体 藻类 (a) 沟 千 注 。(b) 硅 咯 。 
(e) 衣 启 。(d) 团 熙 ( 引 自 Campbell 等 ,1996) 


” 衣 藻 (Chlamydomonas) 是 绿 薄 门 的 单 细 胞 成 员 。 


-有 纤维 素 壁 ,营养 细胞 有 两 根 鞠 毛 ( 图 28.18c) ,在 夜 


间 进 行 无 性 生殖 ,繁殖 几 代 后 才 行 有 性 生殖 。 团 车 


属 (Volvox) (图 28.18d) 是 绿 藻 门 群体 细胞 的 成 员 。 


由 数 百 至 上 万 个 和 衣 藻 属 极为 相似 的 双 苛 毛细 胞 不 
重 葵 地 排列 成 一 层 中 空 球状 团聚 体 组 成 。 每 个 细胞 


-独立 生活 ,似乎 群体 形态 的 团 藻 是 从 单 细胞 绿 蔬 进 


化 来 的 。 由 于 衣 藻 、 团 藻 及 许多 藻类 的 鞭毛 和 某 些 
植物 的 双 鞠 毛 配 子 极为 相似 ,有 和 植物 相同 的 叶 绿 
体 、 纤 维 素 的 细胞 壁 、 以 淀粉 形式 储存 食物 等 特点 ， 
多 数 生物 学 家 认为 地 球 上 的 第 一 个 植物 是 由 古代 绿 
藻 进 化 的 。 


28.4.6 海 葆 一 一 多 细胞 的 水 生 藻 类 


海藻 (seaweeds) 此 处 指 大 而 复杂 、 类 似 植 物 进行 
光合 作用 的 多 细胞 原生 生物 ,包括 褐藻 门 、 红 若 门 及 绿 
藻 门 中 的 多 细胞 藻类 。 所 有 藻类 均 无 根茎 、 叶 的 分 
化 ,也 没有 多 数 植物 体 中 存在 的 维 管 系统 ;其 生殖 结构 
绝 大 多 数 为 单 细胞 ,合子 或 受精 卵 均 不 发 育成 胚 , 所 议 





名 2， 生命 起 源 及 原核 和 原生 生物 多 样 性 的 进化 


真 核 藻类 不 同 于 植物 ,是 无 胚 的 、 非 维 管 的 。 

褐藻 (brown algae) 为 多 细胞 、 分 支 丝 状 体 , 孢 子 体 
有 组 织 分 化 ,由 表皮 层 、 皮 层 和 髓 3 部 分 组 成 ,是 海底 
森林 的 主要 类 群 。 图 28. 19a 所 示 为 富 含 碘 的 海带 
(Zaminaria) 。 钨 子 体 由 固着 器 、 柄 、 带 片 构成 ,高 度 可 
达 100 m, 有 异形 世代 交替 ,是 较 高 级 的 类 型 。 海 带 是 
人 们 喜爱 的 食品 海底 森林 ”也 是 鱼 、 海 狮 、 海 猎 、 鲸 
等 动物 经 常 进食 的 场所 。 

红 藻 (red algae) 多 数 为 多 细胞 ,少数 是 单 细胞 ,车 
体 较 小 (0.1 ~1 m)。 藻 体 有 简单 的 丝 状 体 或 假 薄 壁 
组 织 形成 的 叶 状 体 和 枝 状 体 。 同 形 或 异形 世代 交替 ， 
绝 大 多 数 分 布 于 热带 暖 海岸 ,图 28. 19b 所 示 为 一 种 红 
藻 ( 珊 瑚 色 藻 coralline algae) 。 叶 状 体 紫 红色 ,基部 也 
有 固着 器 。 典 型 红 藻 藻 体 软 ,也 有 外 壳 硬 的 藻 种 ,是 构 
建 珊瑚 礁 的 主要 成 员 。 

第 三 类 海 药 是 多 细胞 的 绿 藻 ( green algae) ,以 石 
药 属 ( 海 万 苔 , Ulva) 为 代表 (图 28. 19e) ,为 大 型 多 细 
胞 片 状 体 或 管状 体 。 生 活 史 中 有 双 倍 体 的 孢子 体 世代 
和 单 倍 体 的 配子 体 世代 的 典型 同形 世代 交 蔡 现象 。 


28.4.7 多 细胞 生物 可 能 起 源 于 群体 原 
生生 物 


多 细胞 生物 与 单 细胞 生物 的 根本 区 别 ,是 出 现 了 
细胞 分 化 和 执行 不 同 功能 的 分 化 细胞 之 间 形 成 了 相互 








(a) 


图 28. 19 几 种 海 党 (a) 褐藻 (海带 )。(b) 红 藻 (珊瑚 色 藻 )。(c) 多 细胞 绿 薄 ( 海 黄 
世 ) (a 引 自 Campbell 等 ,1997;b、c 引 自 Campbell 等 ,1996) 


(b) (9 


依赖 、 更 加 适应 环境 的 整体 结构 。 多 细胞 生物 的 出 现 
是 生物 进化 史上 的 又 一 次 重大 事件 。 一 般 认为 ,现今 
的 多 细胞 生物 一 一 海藻 、 植 物 、 动 物 和 真菌 是 分 别 从 几 
类 单 细 胞 原生 生物 祖先 起 源 的 。 海 藻 可 能 来 自 3 种 或 
更 多 种 古代 原生 生物 ,植物 可 能 起 源 于 绿 藻 谱 系 中 的 
一 个 分 支 ,真菌 和 动物 可 能 来 自 共同 的 原生 生物 祖 
先 。 由 单 细胞 原生 生物 经 过 群体 原生 生物 再 进化 到 
多 细胞 生物 的 模式 (图 28.20) 推 测 有 3 个 过 程 . 
QD 单 细 胞 原生 生物 细胞 分 裂 后 不 分 离 而 形成 群体 。 
如 现今 的 团 藻 , 是 由 60 万 个 有 鞭毛 的 细胞 排列 成 单 
层 、 中 空 的 球体 构成 的 集群 ,细胞 分 裂 时 产生 的 子 群 
体 , 暂 时 漂浮 在 母 球体 中 心 , 当 母 球 破裂 时 ,它们 便 
被 释放 出 来 。 甚 至 某 些 种 团 藻 细胞 还 表现 了 性 的 分 
化 ( 体 细胞 和 配子 ) 。@ 群体 中 的 细胞 已 经 分 化 , 既 
有 分 工 ,又 互相 依赖 。 如 有 鞭毛 的 细胞 营运 动 功能 ， 


丢失 鞭毛 的 细胞 营 摄 食 或 制造 食物 的 功能 。@@ 群体 - 


中 另外 的 细胞 各 自分 化 、 发 展 为 体 细胞 ( 非 生殖 细 


” 胞 ) 和 性 细胞 (配子 )。 
从 化 石 记 录 看 ,多 细胞 真 核 生 物 大 约 出 现在 6 亿 
年 前 。 在 我 国 贵州 中 部 的 磷 块 岩 中 发 现 两 种 类 型 植物 … 


的 化 石 (大 约 6 亿 ~6.5 亿 年 前 ) :一 种 可 能 是 细胞 集 
群 ;第 二 种 是 细胞 分 化 明显 的 叶 状 体 植物 ( 叶 藻 ), 其 
内 部 有 皮层 和 钥 部 的 分 化 , 骨 部 还 有 薄 壁 组 织 和 假 薄 
壁 组 织 的 分 化 。 




















A 
晚期 多 细胞 生物 





”图 28.20 多 细胞 生物 起 源 于 群体 原生 生物 的 模式 ( 引 自 Campbell 等 ,1997) 





. 你 怎样 理解 生命 起 源 是 一 个 自然 的 长 期 的 进化 过 程 ?第 一 个 原核 细胞 出 现 可 能 经 历 了 哪些 重大 系列 事 
件 (化 学 进化 过 程 包括 的 几 个 阶段 )? 每 一 阶段 的 关键 产物 和 作用 是 什么 ? 

. 伍 斯 等 提出 三 域 学 说 的 根据 是 什么 ? 主要 论点 是 什么 ? 

. 原核 生物 的 多 样 性 表现 在 哪些 方面 ? 你 能 否 从 其 多 样 性 的 特点 解释 为 什么 现今 的 原核 生物 是 地 球 上 数量 


最 多 、 分 布 最 广 的 一 类 生物 ? 
. 大 多 数学 者 认为 真 核 生物 细胞 是 怎样 由 始祖 原核 生物 细胞 起 源 的 ? 有 什么 证 据 支 持 这 些 论点 ? 


. 多 细胞 生物 是 怎样 起 源 的 ? 有 何 根据 ? - 





29.1 植物 可 能 由 绿 菠 进化 
而 来 

29.2 植物 适应 陆地 生活 的 
进化 

29.3 真菌 多 样 性 的 进化 





. 植物 和 多 细胞 藻类 都 是 能 进 和 
核 生物 。 它 们 之 间 的 不 同 在 于 ,多 细胞 藻类 是 水 生 的 ,而 ”受到 很 好 的 保护 ;有 了 根 ` 茎 . 叶 的 分 化 ,使 荃 叶 系统 和 根 














银杏 ,植物 界 的 活化 石 





在 距 今 约 4 亿 年 的 志 留 纪 末 期 ,地 球 表面 环境 又 有 了 较 大 的 变化 。 大 气 中 
的 氧 分 子 已 经 积累 到 现代 大 气 氧 含量 的 10% ,在 距 地 面 20 ~40 km 上 空 的 臭氧 
层 ,已 经 可 以 有 效 地 减少 紫外 线 对 陆地 生物 造成 的 伤害 。 一 系列 的 地 壳 运 动 使 
陆地 上 升 .海水 撤退 ,浅海 转变 成 低温 平原 , 诺 陵 地 带 出 现 大 小 尘 地 ,气候 湿热 。 
在 水 域 中 ,包括 多 细胞 藻类 在 内 的 多 细胞 真 核 生 物 的 多 样 性 已 大 大 提高 。 这 些 
都 为 生物 由 水 域 向 陆地 的 跨越 准备 了 条 件 。 

率先 登陆 的 是 植物 ,它们 是 能 进行 光合 作用 并 和 运 应 陆地 生活 的 多 细胞 真 核 
生物 。 令 人 感 兴趣 的 是 在 最 古老 的 泥 金 纪 的 植物 化 石 中 找到 了 菌 根 。 菌 根 是 
植物 与 真菌 (Fungi) 之 间 的 共生 系统 。 真 菌 能 分 小 酸 使 土壤 中 的 矿物 质 易 于 吸 
收 , 并 在 吸收 了 水 和 矿物 质 以 后 将 一 部 分 转送 给 植物 。 植 物 光合 作用 的 产物 又 
成 为 真菌 的 食物 。 科 学 家 推测 , 菌 根 曾经 是 使 植物 适应 陆地 生活 的 一 个 因素 。 
菌 根 中 的 真菌 可 能 是 陆地 上 最 早 的 分 解 者 。 


植物 则 是 陆 生 的 。 绝 大 多 数 植物 属于 维 管 植物 (vaseular 
plant) ,它们 具有 一 系列 适应 陆地 生活 的 特性 。 维 管 植物 
地 上 部 分 的 表皮 上 有 和 角质 层 和 气孔 能 控制 水 的 蒸腾 ; 生 
生 光 合 自 养 的 多 细胞 真 。” 殖 细胞 被 一 层 或 多 层 没 有 生殖 功能 的 细胞 所 包围 ,从 而 











。 分 别 适 应 空气 和 土壤 两 种 不 同性 质 的 介质 ;有 了 维 管 
。 统 , 肝 有 远 距离 运输 的 功能 ,又 有 支持 功能 ;等 等 。 
有 早 在 7 亿 年 前 就 出 现 了 多 细胞 藻类 ,在 6.5 亿 年 
前 出 现 了 叶 状 体 藻 类 。 到 了 志 留 纪 末 期 ,作为 植物 祖 
其 ” 先 的 多 细胞 葬 类 可 能 多 多 在 湖泊 边缘 或 者 海边 的 沼 
| 泽 , 这 时 ,大 陆 相对 平坦 ,容易 发 生 周 期 性 的 泛 小 和 干 
旱 。 自 然 选择 保留 了 那些 一 时 没有 浸泡 在 水 中 仍然 能 
生存 的 燕 类 ,并 推动 它们 向 越 来 越 适 应 陆地 生活 的 方 
靳 ”向 演化 ,形成 能 长 久 地 生活 在 陆地 上 的 物种 。 
在 众多 的 藻类 中 , 绿 藻 和 维 管 植 物 有 许多 同 源 性 
有” 状 。 如 二 者 的 叶绿体 所 含 的 色素 是 相同 的 ,细胞 辟 都 以 






有 纤维 素 作 为 主要 的 组 成 成 分 ,都 是 以 淀粉 形态 贮藏 粮 


上 ”类 ,在 细胞 分 裂 中 都 是 由 来 自 高 尔 基体 的 小 泡 形成 的 板 
分 际 细 胞 ,等 等 。 多 数 生物 学 家 认为 ,植物 从 绿 藻 进化 而 
| 来。 在 五 界 系统 中 ,藻类 属于 原生 生物 界 。 而 许多 植物 
学 家 则 认为 弗 类 和 植物 关系 密切 ,是 一 个 很 自然 的 类 群 ， 
此 ”主张 将 若 类 划 人 植物 界 ,并 常常 将 它们 称 为 低 等 植物 。 
已 知 最 早 的 植物 ,是 发 现 于 4. 15 亿 年 前 的 光世 
(Cooksonia) (图 29.1) 。 这 是 一 种 裸 茧 类 ( Psilophyta) 
必 的 化 石 植 物 。 光 艾 有 一 个 直立 的 分 枝 的 茎 ,含有 原始 
。 的 维 管 组 织 , 缺 少 叶子 。 在 一 些 分 校 的 顶端 生 有 一 种 
事 状 结构 , 称 为 劲 子 襄 ,它们 产生 孢子 。 这 种 能 产生 殉 
。 子 的 植物 体 是 光 苞 的 孢子 体 (sporophyte) 。 

二 匹 子 训 





图 29.1 光 茧 ( 引 自 Campbell 等 ,2000) 


29.1.1 在 类 物 的 生活 更 中 存在 着 了 
体 和 配子 体 两 种 世代 的 交替 
所 有 植物 ,包括 营 巷 植物 、 族 类 植物 .裸子 植物 和 


29. 1 植物 可 能 由 绿 藻 进 化 而 来 “3895 


被 子 植物 ,它们 的 生活 史 和 我 们 人 类 及 所 有 动物 的 生 
活 史 很 不 相同 。 我 们 每 一 个 人 是 一 个 二 倍 体 的 多 细胞 
个 体 。 在 人 的 生活 史 中 仅 有 的 单 倍 体 阶 段 是 精子 和 
卵 ,而 没有 一 个 单 倍 体 的 多 细胞 个 体 。 在 植物 生活 史 
中 有 两 种 多 细胞 个 体 : 双 倍 体 的 孢子 体 和 单 倍 体 的 配 
子 体 。 两 种 不 同 多 细胞 个 体 的 世代 在 生活 史 中 轮回 交 
兰 。 从 图 29.2 的 顶端 开始 ,雄性 和 雌性 的 配子 体 
(n) ,经 过 有 丝 分 裂 产生 配子 (") 。 雄 、 雌 配子 融合 ( 受 
精 作 用 ) 产 生 合子 (2n) 。 合 子 经 有 丝 分 裂 产生 孢子 体 
(2n)。 孢 子 体 经 减 数 分 裂 产 生 孢 子 (n)。 和 孢子 发 育成 
配子 体 ,完成 一 个 生命 周期 。 在 不 同类 型 的 植物 之 间 ， 
世代 交替 在 细节 上 互 有 差异 ,但 都 遵循 着 这 个 统一 的 
模式 。 
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和 旨 一 配子 体 总 &&g 
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i 
图 29.2 植物 的 世代 交 蔡 图 解 


在 上 一 章 , 我 们 已 经 看 到 ,藻类 也 有 世代 交替 。 植 
物 的 世代 交替 是 从 藻类 祖先 那里 继承 下 来 的 ,又 发 生 
了 一 些 重 要 变化 。 在 大 多 数 营 类 中 ,生殖 细胞 ,包括 配 
子 和 和 孢子 ,都 有 鞭毛 。 它 们 通过 游泳 而 相互 接近 ( 配 
子 ) ,或 者 通过 游泳 扩散 开 去 (孢子 ) 。 在 植物 中 , 仅仅 
在 苦 玫 植物 和 蔬 类 植物 中 有 带 葛 毛 的 精子 ,而 没有 一 
种 植物 具有 带 闭 毛 的 卵子 和 孢子 。 植 物 的 卵细胞 一 直 
停留 在 配子 体 中 ,在 那里 受精 ,并 发 育成 幼 胚 。 


29.1.2 ”植物 界 儿 个 主要 类 型 的 进 
化 关系 

将 植物 的 4 个 主要 类 型 ; 营 共 植物 (bryophyta) 、 茧 

类 植物 (fern) .裸子 植物 (gymnosperms) 、 被 子 植 物 (an- 


giosperms) 作 为 系谱 分 类 的 对 象 ,我 们 就 可 以 看 到 植物 
界 总 的 进化 趋势 (图 29.3) 





500 
藻类 祖先 


图 29.3 植物 4 种 主要 类 型 的 系统 树 


植物 界 4 种 类 型 的 生物 的 生活 史 有 一 个 共同 模 
式 , 它 们 的 肉 、 雄 配子 融合 产生 的 合子 都 在 配子 襄 中 发 
育成 为 胚胎 。 这 些 同 源 特 征 说 明 植物 来 自 共 同 祖先 。 
植物 学 家 认为 ,这 个 共同 祖先 是 某 种 多 细胞 的 绿 车 。 


在 进化 初期 ,原始 植物 分 出 两 支 ,一 支 产 生 现代 的 苔 二 - 


植物 ,一 支 产生 现代 的 维 管 植物 。 

在 车 从 植物 的 生活 史 中 ,配子 体 占 优势 ,配子 体 是 
光合 自 养 的 ,孢子 体 寄生 在 配子 体 上 。 有 性 生殖 时 ,有 
鞠 毛 的 精子 ,需要 借助 在 水 中 游泳 去 和 卵 会 合 。 这 就 
决定 了 配子 体 只 能 是 矮小 的 植物 体 。 孢 子 体 一 般 无 叶 
绿 体 。 孢 子 无 蒜 毛 。 孢 子 体 进行 无 性 生殖 并 不 受 水 的 
限制 ,但 由 于 寄生 性 质 ,孢子 体 也 只 能 是 简化 的 有 机 
体 。 配 子 体 和 孢子 体 都 没有 维 管 组 织 。 与 苔 葵 植 物 相 
反 , 维 管 植物 是 孢子 体 占 优势 的 植物 。 孢 子 体 行 光合 
自 养 ,能 独立 生活 ,有 角质 层 和 维 管 组 织 ,分 化 产生 十 
分 发 达 的 根茎 . 叶 系 统 。 无 性 生殖 不 受 水 的 限制 。 维 
管 植 物 的 能 独立 生活 的 孢子 体 远 比 苦 侮 植物 的 配子 体 
及 孢子 体高 大 ,可 形成 地 球 上 最 为 伟岸 的 生物 。 

从 早期 的 维 管 植物 产生 了 现代 的 茧 类 植物 .裸子 
植物 、 被 子 植物 。 后 二 者 统称 为 种 子 植物 ( seed 
plant) 。 蔬 类 植物 的 配子 体 和 孢子 体 都 是 能 进行 光合 
自 养 的 能 独立 生活 的 有 机 体 。 它 的 孢子 体 有 发 达 的 
根茎. 叶 分 化 ,能 适应 陆地 生活 。 但 是 ,它们 的 配子 体 
却 和 苦 玫 植物 相似 ,仍然 是 比较 娇 弱 的 原 叶 体 , 角 钼 于 
潮湿 的 地 面 ,具有 鞭毛 的 精子 在 地 面 一 薄 层 水 中 游泳 
至 配子 体 。 因 此 , 茧 类 的 有 性 过 程 仍 未 摆脱 对 水 的 
依赖 。 

种 子 植物 区 别 于 蕨 类 植物 ,关键 的 一 点 在 于 有 性 
过 程 摆 脱 了 对 水 的 依赖 。 种 子 植物 的 配子 体 已 经 高 
简化 。 小 孢子 在 其 壁 内 发 育成 雄 配子 体 , 即 为 花粉 。 


花粉 是 携带 精子 的 运载 工具 。 大 孢子 在 大 孢子 囊 ( 珠 . 
心 ) 内 发 育成 肉 配 子 体 ( 胚 囊 ) 。 花 粉 借助 风 或 昆虫 传 
到 大 孢子 囊 。 花 粉 萌 发 出 花粉 管 ,花粉 管 深入 珠 心 运 
送 精子 和 卵 结合 。 受 精 作用 后 ,合子 发 育成 幼 胚 , 连 同 
原先 的 珠 被 和 内 配子 体 一 起 形成 种 子 。 


大 约 在 距 今 3 亿 年 前 ,从 早期 蕊 类 植物 分 支 产生 


裸子 植物 。 大 约 在 1. 3 亿 年 以 前 又 分 支 产生 被 子 村 


物 。 二 者 的 主要 区 别 是 :裸子 植物 的 胚珠 没有 被 心 皮 
(大 孢子 叶 ) 所 包 训 ,是 裸露 的 ,胚珠 发 育成 种 子 也 是 
裸露 的 ,没有 双 受 精 现象 ;被 子 植物 的 胚珠 被 心 皮 所 包 
训 ,胚珠 发 育成 种 子 , 心 皮 发 育成 果皮 ,共同 构成 果实 。 


从 水 生 到 陆 生 是 植物 进化 的 总 趋势 ,上 面 仅仅 给 


出 了 一 个 概括 性 的 图 景 。 下面, 我们 将 通过 代表 植物 
对 4 种 类 型 做 一 些 细节 上 的 补充 。 












苔 药 植 物 是 一 群 小 型 植物 ,一 般 不 超过 20 cm 高 
大 多 生 于 阴 湿 之 处 。 它 已 经 具有 一 些 适应 陆地 生活 的 
性 状 :地 上 部 分 体 表 和 覆盖 着 角质 层 ;大 多 数 物种 具有 假 
根 ,从 土壤 中 吸收 水 分 和 矿物 质 ;产生 精子 和 卵 的 部 分 
被 细胞 所 包 囊 以 保持 湿度 ;等 等 。 苔 父 植 物 和 维 管 植 


物 最 大 的 区 别 在 于 苦 全 植物 的 配子 体 占 优势 ,孢子 体 


寄生 在 配子 体 上 ,而 维 管 植物 则 是 孢子 体 占 优 势 。 有 
些 苦 众 植 物 也 有 类 似 叶 、` 共 和 根 的 部 分 ,但 其 中 没有 维 
管 系统 。 

我 们 以 地 钱 ( Marchantia polymorpha) 作为 代表 来 


考察 苦 琴 植物 生活 史 的 某 些 特点 (图 29.4) 。 地 钱 的 “ 


配子 体 是 分 又 的 叶 状 体 , 铀 外 于 潮湿 的 地 面 。 腹 面 有 
假 根 ,背面 有 光合 细胞 与 通气 孔 。 叶 状 体 的 顶端 细胞 
保持 有 分 生 能 力 ,能 不 断 地 向 前 生长 ,不 断 地 分 又 和 进 
行营 养 繁殖 。 配 子 体 是 雌雄 异体 的 ,它们 的 背面 都 能 
形成 胞 芽 杯 ,在 其 中 产生 胞 芽 。 成 熟 时 胞 芽 脱 落 ,在 十 
中 萌发 成 为 新 的 配子 体 。 这 是 一 种 营养 繁殖 方式 。 
地 钱 进 行 有 性 生殖 时 ,在 雄 配子 体 上 生出 雄 生 殖 


托 , 上 有 精子 器 ( antheridum ) ;在 雌 配 子 体 上 长 有 肉 生 


殖 托 ,上 有 颈 卵 器 ( archegonium) 。 精 子 器 成 熟 后 , 精 
子 逸 出 器 外 ,以 水 为 介质 ,游人 发 育成 熟 的 颈 卵 器 内 ， 


进行 受精 作用 。 卵 细胞 受精 后 产生 的 合子 以 及 幼小 


29.2.1 芭蕉 植物 甸 旬 生长 于 潮湿 地 面 . 








奶子 体 (胚胎 ) 一 直 停留 在 颈 卵 器 内 ,受到 保护 。 长 成 
的 孢子 体 由 基 足 、 基 柄 和 和 孢 项 (孢子 囊 )3 部 分 组 成 。 
:的 子 体 没有 叶绿体 ,不 能 制造 食物 , 靠 基 足 伟人 到 配子 
上 体 组 织 中 吸收 营养 。 孢 子 体 成 熟 时 , 戎 柄 伸 长 , 孢 菇 的 
生 些 开裂 ,孢子 散布 到 适当 环境 ,分 别 散发 长 成 瞧 、 雄 配 
了 体 。 
。。。 若 苏 的 有 性 过 程 不 能 离开 水 ,这 就 使 其 配子 体 只 
能 成 为 贴近 地 面 的 垫 状 物 。 苔 薛 的 无 性 生殖 过 程 并 不 
和 依赖 水 ,但 是 由 于 孢子 体 寄生 在 配子 体 上 ,也 只 能 是 一 
”种 简化 的 植物 体 。 无 论 在 化 石 记录 中 ,还 是 现在 的 物 
， 种 ,在 营 共 植物 中 没有 发 现 能 完全 适应 陆地 生活 的 比 
较 高 大 的 植株 。 苔 巷 植 物 的 孢子 体 无 自 养 能 力 ,但 在 
| 若干 地 钱 目 的 物种 中 可 以 看 到 孢子 体 中 出 现 少数 叶 绿 
。 体 ,这 说 明 孢 子 体 是 从 自 养 发 展 到 异 养 的 。 
29.2.2 无 种 子 维 管 植物 的 孢子 体 适 应 
.了 陆地 生活 
散 类 植物 有 时 称 为 无 种 子 维 管 植物 ,包括 裸 茧 类 
(Psilophyta) 石松 类 (Lycophyta)、 枫 叶 类 (Sphenophy- 
”ta) 和 真 茧 类 ( Pterophyta) 。 它 们 和 苔 莓 植物 不 同 :第 
一 :无 种 子 维 管 植物 的 胞 子 体 ,在 胚胎 阶段 附着 于 配子 
体 并 从 中 获取 营养 ,长 大 后 即 伸 出 配子 体 , 成 为 营 光合 
。 自 养 的 植物 体 ; 第 二 ,有 维 管 组 织 ; 第 三 ,在 生活 史 中 ， 








29.2 ”植物 适应 陆地 生活 的 进化 35 


图 29.4 地 钱 的 生活 史 


孢子 体 世 代 是 一 个 有 较 大 的 植株 和 较 长 生存 时 间 的 
阶段 。 

藏 (Pieridium aguilinum) 是 三 种 常见 的 真 蕨 类 植 
物 ( 匿 29.5)。 孢 子 体 有 根 、 茎 、 叶 的 分 化 。 茎 旬 和 凶 于 
地 面 或 地 下 。 叶 为 羽 状 复 叶 ,叶脉 分 支 , 叶 面 有 角质 层 
和 气孔 。 有 些 叶 的 底面 有 成 戏 的 孢子 囊 , 称 为 孢子 叶 。 
孢子 宫 中 的 孢子 母 细胞 经 减 数 分 裂 而 产生 和 孢子。 孢子 
是 同型 的 ,萌发 而 成 为 单 倍 体 的 配子 体 。 配 子 体 很 小 ， 
心 形 , 宽 不 过 1 em 左右 ,有 光合 细胞 和 假 根 ,能 独立 生 
活 , 称 为 原 叶 体 。 同 一 原 叶 体 的 背面 着 生 有 精子 器 和 
颈 卵 器 。 精 子 是 多 鞭毛 的 ,借助 一 医 层 水 游人 颈 卵 器 ， 
与 卵 融合 成 为 合子 ,合子 萌发 成 孢子 体 , 伸 出 配子 体 ， 
成 为 独立 生活 的 生物 体 ,配子 体 随即 死去 。 

在 植物 的 进化 历史 上 ,角质 层 、 气 孔 、 维 管 系统 、 细 
胞 壁 木质 化 等 性 状 的 出 现 , 使 维 管 植 物 的 孢子 体 有 了 
新 的 适应 特性 :植物 有 了 调节 和 调制 体内 外 水 分 平衡 
的 能 力 , 从 而 能 够 适应 陆地 干旱 环境 ;植物 有 了 相当 坚 
强 的 机 械 支撑 力 ,不 需要 水 介质 的 支持 而 直立 于 陆地 
上 ;植物 有 了 有 效 地 运输 水 和 营养 物质 的 特殊 系统 , 因 
而 能 有 效 地 利用 土壤 中 的 水 分 和 营养 物 。 体 内 外 水 分 
平衡 的 调节 机 制 、 坚 强 的 机 械 支 撑 和 有 效 的 运输 系统 ， 
这 三 者 构成 维 管 植物 孢子 体 对 陆地 环境 比较 完整 的 适 
应 结构 。 正 因为 如 此 , 维 管 植 物 出 现 以 来 ,在 地 球 历史 
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的 最 后 1710 时 间 里 ,起 着 举足轻重 的 作用 。 现 今生 物 
, 维 管 植 物 的 生物 量 占 总 生物 量 的 97% 。 茧 类 植物 
的 孢子 体 世 代 已 适应 陆地 生活 ,而 有 性 生殖 仍 依赖 水 。 
它们 是 植物 界 的 “两 栖 类 ”。 

现存 的 无 种 子 维 管 植 物 的 大 多 数 物 种 和 获 一 样 , 它 
们 的 苓 铀 外 于 地 面 ,或 者 成 为 地 下 的 根 状 荃 ,只 有 少数 是 
直立 的 树木 如 枫 攀 (4jsoppija spinulosa)。 而 在 石炭 纪 , 无 
种 子 维 管 植物 十 分 繁盛 ,有 许多 高 大 的 乔木 ,在 欧 亚 大 陆 
和 北美 洲 形 成 大 片 的 湿地 森林 。 这 些 植物 不 但 在 当时 的 
生态 系统 中 占 很 重 的 位 置 ,而 且 在 煤 的 形成 方面 有 巨大 
意义 。 这 些 湿地 森林 是 地 质 史 上 主要 的 成 煤 森 林 。 


29.2.3 裸子 植物 的 有 性 生殖 摆脱 了 对 
水 的 依赖 


裸子 植物 ,作为 一 种 种 子 植物 ,和 无 种 子 维 管 植物 
有 2 个 主要 区 别 :一 是 在 有 性 过 程 中 出 现 了 花粉 和 花 
粉 管 ,使 受精 过 程 不 再 需要 以 水 为 媒介 ;二 是 出 现 了 种 
子 , 在 很 大 程度 上 加 强 了 对 胚 的 保护 ,提高 了 幼小 孢子 
体 对 不 良 环境 的 抵抗 能 力 。 作 为 无 种 子 维 管 植物 和 被 
子 植物 之 间 的 一 个 类 群 ,裸子 植物 没有 真正 的 花 , 仍 以 
孢子 叶 球 作为 繁殖 器 官 ,保留 了 颈 卵 器 的 构造 。 胚 珠 





图 29.5 蕨 的 生活 史 


没有 被 大 孢子 叶 包 豪 起 来 ,是 裸露 的 。 由 胚珠 发 育 
成 的 种 子 也 是 裸露 的 。 裸 子 植物 包括 苏铁 ( Cycad) 
银杏 ( Ginkgo) 松柏 (Conifer) 和 买 麻 芯 (Gnetum) 等 。i 

松树 (Pinus sp. ) 是 最 常见 的 裸子 植物 。 高 大 的 
树 是 发 达 的 孢子 体 。 在 春季 ,松树 分 枝 的 顶端 分 别 


生 雄 球 果 (小 孢子 叶 球 ) 和 崔 球 果 ( 大 孢子 叶 球 ) 。j 


球 果 由 许多 小 孢子 叶 组 成 。 每 个 小 孢子 叶 背 面 有 两 * 
小 孢子 襄 , 其 中 有 许多 小 孢子 母 细胞 。 每 个 小 孢子 
细胞 经 减 数 分 裂 形 成 4 个 小 孢子 。 

内 球 果 由 许多 鳞片 状 结构 组 成 ,其 上 有 一 对 胚珠 
胚珠 中 的 珠 心 即 为 大 孢子 吉 , 中 央 有 一 个 大 孢子 母 
胞 ,经 减 数 分 裂 形 成 4 个 大 孢子 。 仅 有 一 个 大 孢子 
育成 多 细胞 的 叭 配子 体 。 成 熟 时 , 雌 配 子 体 顶 端 形 有 
3 ~5 个 颈 卵 器 。 每 个 颈 卵 器 含 一 个 卵细胞 。 

小 孢子 经 3 次 分 裂 形 成 两 个 原 叶 细胞 (迅速 
化 ) ,一 个 是 粉 管 细胞 ,一 个 是 生殖 细胞 ,这 就 是 传 
时 的 花粉 。 花 粉 有 能 抵抗 干旱 的 外 壁 ,上面 有 “起 ; 
突起 ,可 以 随 风 桔 荡 到 很 远 地 方 。 花 粉 从 孢子 族 散 出 后 
总 有 少许 花粉 有 机 会 落 到 肉 球 果 上 ,长 出 花粉 管 并 到 
颈 卵 器 。 此 时 ,花粉 中 的 生殖 细胞 分 裂 为 柄 细胞 和 体 
胞 。 后 者 再 分 裂 为 两 个 精子 。 精 子 和 卵 接合 成 为 合子 。 






合子 发 育成 肥 , 这 已 是 另 一 个 世代 的 幼小 孢子 体 。 硕 
“受到 很 好 的 包装 。 珠 被 属于 前 一 世代 孢子 体 的 部 分 ， 
。 现在 变 成 种 皮 ,保护 着 幼 胚 。 原 来 的 瞧 配 子 体 变 成 三 
。 乳 ,供给 幼 胚 营 养 。 整 个 胚珠 变 成 了 种 子 (图 29.6)。 
。 春天 , 当 雄 球 果 成 熟 时 ,释放 出 云雾 般 的 花粉 。 你 
| 可 以 看 到 淡 黄色 的 花粉 成 片 漂浮 在 池塘 里 ,覆盖 在 附 
。 近 轿 车 的 车 顶 上 。 只 有 极 少 一 部 分 落 在 雌 球 果 上 。 裸 
。 子 植物 以 浪费 大 量 小 孢子 和 雄 配 子 体 为 代价 ,在 有 性 
。 生殖 过 程 中 ,摆脱 了 对 水 的 依赖 ,加 上 种 子 那 抵抗 不 良 
。 环境 的 包装 ,裸子 植物 因此 而 不 再 为 湿地 所 局 限 ,分 布 
” 到 更 为 干旱 和 寒冷 的 地 区 。 裸 子 植物 的 孢子 体 也 进 一 
。 步 向 着 适应 陆地 环境 的 方向 发 展 。 无 种 子 维 管 植物 主 
。 根 不 发 达 ,而 有 许多 不 定 根 ,裸子 植物 却 有 庞大 的 直 根 
。 系 , 既 能 利用 地 表 水 ,又 能 利用 深层 水 。 有些 裸 子 杆 
物 , 叶 呈 针 状 或 鳞片 状 , 叶 表 层 有 厚 厚 的 角质 层 ,气孔 
下 陷 , 减 少 水 的 蒸发 ,提高 了 适应 干旱 气候 的 能 力 。 
在 四 今 2.8 亿 年 前 的 二 到 纪 早 期 ,地 球 的 大 部 分 地 区 
出 现 酷热 .干旱 的 气候 。 许 多 在 石炭 纪 感 极 一 时 的 无 种 子 
维 管 植物 因 不 能 适应 环境 的 变化 而 走向 衰落 和 灭绝 。 裸 子 
植物 兴起 并 取而代之 ,成 为 地 球 生态 系统 的 主角 。 直 到 中 
生 代 末 ,裸子 植物 才 把 主角 位 置 让 位 给 了 被 子 植物 。 至 
今 在 欧 亚 大 陆 和 北美 洲 的 北部 还 能 看 到 大 面积 的 针 叶 
林 。 在 低 纬 度 的 高 山地 区 ,也 能 见 到 繁盛 的 针 叶 林 。 


29.2.4 被 子 植物 是 当今 最 繁盛 的 植物 
最 早 的 被 子 植物 来 自白 垩 纪 地 层 。 到 了 新 生 
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图 29.6 松 的 生活 史 


代 , 被 子 植物 发 展 成 陆地 植被 中 最 重要 的 植物 。 今 
日 , 针 叶 林 在 欧 亚 大 陆 的 北部 占 优势 ,而 被 子 植物 
则 在 其 他 大 部 分 地 区 占 优势 。 本 书 在 第 3 篇 对 被 
子 植物 的 结构 、 发 育 和 生活 史 作 了 介绍 。 本 节 仅 做 
一 些 补充 。 

被 子 植物 的 生活 史 与 裸子 植物 相 比 较 , 有 如 下 一 
些 特征 :GD 在 传粉 方式 上 ,裸子 植物 是 风 媒 的 ,而 绝 大 
多 数 被 子 植物 是 虫 媒 的 (也 有 少量 是 风 媒 和 水 媒 的 ) 。 
由 于 花 的 颜色 和 结构 同 传粉 的 昆虫 . 鸟 类 之 间 形 成 巧 
妙 的 相互 适应 , 虫 媒 传粉 是 比 风 媒 传粉 更 为 有 效 的 传 
粉 方式 。 人 @@ 被 子 植物 的 大 孢子 叶 闭合 而 形成 心 皮 , 胚 
珠 包 在 心 皮 的 子 房 中 ,而 不 是 裸露 在 外 。 种 子 成 熟 时 ， 
子 房 壁 发 育成 果皮 。 果 皮 常 有 鲜艳 的 颜色 ,并 含有 让 
富 的 营养 物质 。 它 不 是 用 来 满足 幼 胚 发 育 的 需要 ,而 
是 用 来 引诱 动物 帮助 传播 种 子 的 。@ 被 子 植物 常 党 
在 传粉 后 12 h 内 受精 ,在 几 天 或 几 周 内 产生 出 种 子 。 
而 裸子 植物 从 传粉 到 种 子 形成 通常 要 一 年 以 上 的 时 
间 。@ 被 子 植物 是 双 受 精 的 ,胚乳 是 三 倍 体 或 多 倍 体 
的 ,裸子 植物 仅 有 卵 和 精子 的 结合 ,胚乳 是 单 倍 性 的 。 
@ 被 子 植物 的 雌雄 配子 体 不 但 寄生 于 和 孢子 体 而 且 进 
一 步 简化 。 雄 配子 体 成 熟 时 仅 由 3 个 细胞 ( 一 个 粉 管 
细胞 、 两 个 精子 ) 组 成 , 原 叶 细胞 、 体 细胞 和 栖 细 胞 不 
再 出 现 。 上 肉 配 子 体 成 熟 时 一 般 有 1 个 卵细胞 、2 个 助 
细胞 、3 个 反 足 细胞 和 含有 2 个 极 核 的 中 央 细 胞 , 绒 卵 
器 不 再 出 现 。@ 孢子 体 组 织 分 化 细致 ,生理 机 能 效率 
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高 。 例 如 ,在 无 种 子 维 管 植 物 和 裸子 植物 中 , 管 胞 兼 有 
运输 水 分 和 机 械 支持 的 功能 ,但 它 的 结构 对 于 完成 这 
两 种 功能 都 是 不 够 理想 的 。 到 了 被 子 植物 , 绝 大 多 数 
具有 导管 ,伴随 着 导管 的 是 纤维 ,这 二 者 都 从 管 胞 发 展 
分 化 而 来 。 导 管 的 管 腔 增 大 ,导管 分 子 之 间 的 横 隔 消 
失 ,使 水 分 运输 畅通 无 阻 ;纤维 的 细胞 壁 加 厚 ,成 细 长 
形 ,机 械 支持 能 力 强 。 因 此 ,被 子 植物 的 运输 和 支持 功 
能 均 优 越 于 其 他 维 管 植物 。 

今日 ,裸子 植物 的 针 叶 林 供给 人 们 以 木材 和 纸张 ， 
而 被 子 植物 则 供给 人 们 几乎 全 部 食物 和 很 大 一 部 分 纺 
织 用 的 纤维 。 禾 谷类 作物 如 小 麦 水 稻 、 玉 米 、 燕 麦 和 





大 麦 ,果树 如 苹果 、 桃 柑橘 ,纤维 作物 棉花 和 亚麻 等 都 


是 被 子 植物 。 用 于 防风 固沙 ,水 土 保持 等 方面 绿化 用 
的 树木 和 草本 植物 大 多 数 也 是 被 子 植 物 。 被 子 植物 和 
人 类 生活 有 着 十 分 密切 的 关系 。 


29.2.5 重新 适应 水 生 和 异 养 的 植物 


在 第 17 章 , 我 们 给 植物 下 了 一 个 定义 :植物 是 适 
应 于 陆地 生活 的 多 细胞 的 进行 光合 作用 的 真 核 生物 。 
在 这 里 ,“ 适 应 陆地 生活 ”是 针对 在 长 达 4 亿 年 的 时 间 
里 ,整个 植物 界 的 进化 趋势 而 言 的 。 生 物 进 化 并 没有 
预 设 的 目标 方向 或 者 路 线 。 当 适应 陆 生 是 植物 界 的 
主要 进化 趋势 时 ,并 不 排斥 一 小 部 分 重新 适应 水 生 , 它 
们 是 由 陆 生 祖先 演化 而 来 。 莲 ( Nelumbo nucifera) 是 一 
种 常见 的 水 生 被 子 植物 (图 29.7) 。 在 它 的 根 状 获 中 


有 6 至 9 个 气 腔 。 在 水 生 植 物 中 ,这 一 类 细胞 间隙 能 ， 





(a) (b) 





够 形成 一 个 完美 的 系统 ,从 叶 到 根 连 成 一 片 , 它 不 仅 为 
水 下 器 官 提供 氧气 ,也 给 植物 以 浮力 和 支持 的 力量 。 
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图 29.7 莲 

在 进化 过 程 中 ,有 一 些 植物 在 保留 光合 自 养 的 

时 , 竟 发 展 出 异 养 功 能 。 猪 笼 草 ( Nepenthes ) 是 一 种 
虫 植物 (图 29.8)。 它 的 叶子 由 叶柄 、 叶 状 部 、 丝 状 冯 
瓶 状 部 组 成 。 叶 状 部 具有 正常 的 光合 功能 ,而 瓶 状 
则 特 化 为 捕虫 器 。 瓶 的 上 缘 延 伸 为 盖 , 瓶 中 有 液 
中 含有 由 瓶 内 壁 腺 体 分 泌 的 蛋白 酶 。 小 虫 落 人 
瓶 口 被 小 盖 所 遗 蔽 ,水 中 的 蛋白 酶 将 小 虫 消化 掉 , 被 
收 为 有 机 氨 源 ,以 补充 无 机 氨 的 不 足 。 也 有 些 植物 
寄生 在 另 一 些 植物 上 ,如 桑 寄 生 科 ( Loranthaceae) 的 
物 多 为 半 寄生 的 ,以 吸 器 从 宿主 的 树枝 或 者 根部 
养分 和 水 ,常常 能 使 宿主 枯死 。 


图 29.8 猪 笼 草 (a) 及 捕虫 器 (b) 的 形态 示意 





















.1 真菌 是 生态 系统 中 重要 的 分 
解 者 


在 生物 界 的 系统 树 上 ,从 原生 生物 中 演化 出 3 个 
区 乡 细胞 真 校生 物 的 谱系 和 类 群 。 一 是 植物 界 , 它 是 
村 背光 合 自 养 的 生物 ,在 生态 系统 中 是 生产 者 ;一 是 动 
怠 物 界 , 它 是 营 知 咽 式 异 养 的 ,是 消费 者 ;还 有 一 种 就 
区 是 真菌 界 , 营 吸收 式 异 养 , 是 分 解 者 。 根 据 化 石 纪 
攻 录 , 真 苗 出 现 于 9 亿 年 前 的 元 古 宙 晚 期 。 在 4.3 亿 年 
及 前, 某 些 真 菌 伴随 着 植物 来 到 陆地 。 在 以 后 的 1 亿 
及 年 里 ,真菌 的 3 个 主要 类 型 已 经 确立 ,它们 是 接合 苗 
(Zrgomycetaes ) \ 子 宫 菌 (Ascomycetaes ) 和 担子 菌 
(Basidcomycetaes ) 。 

马 ”真菌 的 细胞 内 不 含 叶绿素 ,也 没有 质 体 , 营 寄 生 或 
腐生 生活 。 真 菌 贮 存 的 养分 主要 是 [ 肝 ] 糖 原 (liver 
siaroh) ,还 有 少量 的 蛋白 质 、 脂 肪 以 及 微量 的 维生素 。 
多 数 真 菌 有 细胞 壁 ,其 主要 成 分 为 过 多 糖 (chitin) 。 除 
少数 单 细胞 真菌 (酵母 ) 外 , 绝 大 多 数 真菌 的 生物 体 由 
。。 获 丝 (hyphae) 构 成。 有 些 菌 丝 是 一 个 长 管 形 细 胞 , 具 
和 有 许多 核 ,是 谓 无 隔 菌 丝 。 有 些 菌 丝 中 有 横 隔 ,把 菌 丝 
和 隔 成 许多 细胞 ,每 个 细胞 内 含 1 或 2 个 核 ,是 谓 有 隔世 
和 丝 。 菌 丝 经 反复 分 校 形成 网 络 , 称 为 万 丝 体 ( myceli- 
mm) (图 29.9)。 

” 。” 菌 体 以 菌 丝 作为 基本 构造 是 和 它 的 营养 方 式 相 适 
应 的 。 真菌 是 吸收 式 异 养 的 , 它 分 小 多 种 水 解 酶 到 休 
和 外 ,把 食物 中 的 大 分 子 分 解 成 可 溶 的 小 分 子 ,然后 借助 
攻 菌 丝 内 较 高 的 渗透 压 予 以 吸收 。 组 成 真菌 细胞 壁 的 壳 
多 精 , 是 一 种 由 含 氨 糖 组 成 的 柔韧 的 多 聚 物 。 长 而 细 
。 的 菌 丝 ,可 以 发 育 出 巨大 的 表面 积 ,有 利于 分 泌 水 解 酶 
“到 食物 中 并 吸收 养料 。 菌 丝 的 顶端 可 侵入 到 植物 细胞 
中 或 者 生长 在 细胞 之 间 。 无 论 是 营 腐生 生活 , 涂 人 到 
， 死去 的 植物 体 中 ,还 是 作为 寄生 者 去 感染 生活 的 植物 ， 
， 或 者 作为 共 栖 者 参与 菌 根 的 组 成 , 菌 丝 都 能 分 泥水 解 
， 酶 消化 掉 植 物 的 细胞 壁 ,并 生长 到 细胞 中 去 。 真 菌 能 
。 集中 自身 的 资源 用 于 菌 丝 的 生长 ,以 极 快 的 速率 延伸 
。 到 食物 源 。 在 一 天 内 ,一 个 菌 丝 体 可 以 生长 出 长 达 
i 1 000 m 的 莲 丝 。 一 个 蘑菇 可 以 一 夜 长 到 它 的 最 大 
” 体积。 
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图 29.9 真菌 的 菌 丝 体 


29.3.2 接合 菌 的 有 性 过 程 是 通过 配子 
圳 的 接合 而 完成 的 

黑 根 霉 (Rjizopus) 是 一 种 常见 的 接合 菌 。 馒 头 . 面 
包 上 黑色 的 毛 样 霉 斑 就 是 黑 根 霉 。 它 的 菌 丝 体 由 无 隔 
菌 丝 组 成 。 核 为 单 倍 性 的 。 菌 丝 在 基质 表面 币 钾 生长 ， 
有 假 根 伸 和 基质 吸收 营养 。 无 性 生殖 时 ,与 假 根 相 对 的 
一 面 ,长 出 直立 菌 丝 ,顶端 膨胀 成 钨 子囊 。 成 熟 孢 子 呈 
黑色 ,散落 后 萌发 出 新 的 菌 丝 体 。 黑 根 考 有 两 种 不 同 的 
交配 型 (mating type) ,在 书 中 常常 分 别 用 “+” 和 “-” 来 
表示 。 当 环境 条 件 恶 劣 时 , 黑 根 霉 进 行 有 性 生殖 。 邻 近 
具有 不 同 交配 型 的 菌 丝 体 各 长 出 一 短 枝 。 短 枝 顶 端 周 
大 ,用 横 隔 隔离 出 若干 单 倍 性 的 核 ,成 为 配子 囊 。 不 同 
交配 型 的 配子 襄 相 互 接触 ,它们 连接 处 的 细胞 壁 消失 ， 
两 个 配子 圳 成 为 一 个 细胞 ,原生质 融合 称 为 胞 质 融合 
(plazmogamy) 。 然 后 不 同 交配 型 的 核 两 两 融合 ,形成 二 
倍 体 的 接合 孢子 (zygospore ) , 称 为 核 融合 (karyogamy) 。 
成 熟 的 接合 孢子 皮具 有 厚 壁 , 壁 上 有 疣 状 突起 。 此 时 接 
合 苑 子 圳 进入 休眠 ,借以 抵抗 于 旱 气候 及 其 他 严峻 的 环 
境 条 件 。 在 条 件 适 宜 时 ,中 止 休眠 , 厚 壁 破裂 ,生出 一 菌 
丝 , 在 其 顶端 生 一 孢子 训 。 其 内 二 倍 体 的 核 经 减 数 分 列 
产生 多 个 单 倍 的 <+?“-” 孢 子 。 孢 子 圳 壁 破裂 ,孢子 散 


- 出 ,萌发 成 新 的 菌 丝 体 (图 29.10)。 


29.3.3 子 圳 是 子 塞 菌 的 有 性 生殖 器 官 

火 丝 菌 ( Pyronema) 是 常见 的 子囊 菌 。 它 的 菌 丝 为 
有 隔 菌 丝 , 多 分 枝 。 无 性 生殖 以 分 支 菌 丝 的 顶端 产生 
分 生 孢 子 (conidia) 来 完成 。 有 性 生殖 时 ,一 些 菌 丝 的 
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顶端 膨大 ,分别 产生 出 多 核 的 精子 囊 和 产 宫 体 。 产 宫 
体 上 有 一 条 弯 管 状 的 受精 丝 。 当 受精 丝 和 精子 宫 接 触 
时 ,细胞 壁 融 解 形成 一 小 孔 ,精子 圳 中 的 细胞 质 和 核 流 
人 产 襄 体 。 这 时 , 产 襄 体 中 有 分 别 来 自 精 子 赛 和 产 宫 
体 的 2 种 核 ,但 没有 发 生 核 融合 。 由 产 赛 体 产生 出 产 
赛 菌 丝 。 产 赛 菌 丝 分 枝 并 产生 横 壁 ,形成 许多 细胞 ,每 
个 细胞 具 一 对 核 。 产 宫 菌 丝 和 单 核 的 营养 菌 丝 共同 形 
成 子宫 果 ( ascocamp ) 。 在 子囊 果 中 , 产 赛 菌 丝 分 枝 的 
顶端 不 断 产生 出 子囊 母 细胞 。 在 此 细胞 中 , 瞧 雄 核 融 
合成 为 二 倍 体 的 合子 ,随即 进行 一 次 减 数 分 裂 和 一 次 
有 丝 分 裂 ,形成 8 个子 核 。 以 后 ,每 核 周 围 的 细胞 质 彼 
此 分 离 并 分 洲 一 壁 ,成 为 抱 子 。 子 襄 母 细胞 因此 而 变 
成 含有 8 个 子 赛 孢 子 ( ascospore ) 的 子囊 (ascue) 。 在 
产 赛 菌 丝 形成 子宫 果 时 , 单 核 的 营养 菌 丝 也 在 其 中 生 
长 成 网 ,并 有 菌 丝 渗 人 到 子囊 之 间 ,形成 细 长 的 隔 丝 ， 
二 者 共同 组 成 子宫 果 。 子 襄 和 隔 丝 排 为 子 实 层 。 子 襄 
成 熟 时 , 襄 内 发 生 很 大 压力 ,将 子宫 孢子 射出 (图 
29.11) 。 

子 襄 菌 是 真菌 中 物种 数量 最 多 的 一 类 。 许 多 物种 
是 我 们 熟知 的 ,并 同人 类 生活 有 密切 的 关系 。 如 在 本 
酒 和 食品 发 醇 中 广泛 应 用 的 酵母 菌 ( yeasts) ,遗传 学 中 
作为 研究 材料 的 链 孢 竹 (Neurospora crassa) ,提取 青 震 
素 用 的 青 考 (Penicillium)、 著 名 的 中 药材 冬虫夏草 
( Cordyceps sinensis ), 以 及 危害 和 才 谷 类 作物 的 白粉 
菌 ( Erysiphe) ,麦角 菌 ( Claviceps ) 。 来 自 麦角 的 毒物 能 引 


核 融合 ,形成 二 倍 体 的 合子 核 ,随即 经 过 减 数 分 裂 形 成 
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图 29.10 黑 根 霉 生活 史 
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起 坏 症 、 神 经 性 痉挛 、 灼 痛 .幻觉 及 暂时 性 神经 错乱 乃 
至 死亡 。 从 麦角 中 提取 出 数 种 毒素 ,有 些 成 分 剂量 和 
小 时 可 作为 药物 ,例如 ,一 种 麦角 化 合 物 可 用 来 治疗 训 
血压 。 


29.3.4 担子 菌 的 担 孢 子 生 在 担子 的 
外 面 


蘑菇 (4garicue campeotris) 是 常见 的 可 食用 的 担 季 
菌 。 菌 丝 有 横 隔 。 单 倍 体 的 担 孢 子 (basidiospore) 萌发 
生成 单 倍 体 的 单 核 菌 丝 。 两 条 不 同 交配 型 的 菌 丝 生 长 
到 一 起 ,彼此 结合 ,细胞 质 即行 融合 ,但 细胞 核 只 相互 
靠近 而 不 融合 ,形成 双核 菌 丝 体 。 双 核 菌 丝 的 分 枝 末 - 
端 形成 担子 (basidium) 。 担 子 菌 中 的 担子 和 子 诸 菌 中 
的 子囊 相 当 。 环 境 中 的 信号 ,如 下 十 .温度 变化 ` 季 
变化 等 ,能 使 双核 菌 丝 连同 一 些 单 核 菌 丝 紧密 结合 ,组 
成 子 实体 ,或 称 担子 果 ( basidiocarp)。 这 就 是 我 们 习 
见 被 称 之 为 蔬 花 的 部 分 。 担 子 果 上 部 为 伴 状 的 菌 盖 ; 
菌 盖 下 为 菌 柄 。 在 菌 盖 下 侧 的 表面 为 子 实 层 ,由 棒状 
的 担子 和 不 育 的 侧 丝 组 成 。 有 性 生殖 中 ,担子 中 的 双 : 


4 个 单 倍 性 的 核 。 此 时 ,担子 的 顶端 产生 4 个 突起 ,每 
一 个 核 分 别 流 人 一 个 突起 中 ,发 育成 一 个 担 孢子 。 扯 
子 菌 和 子 圳 菌 的 一 个 主要 区 别 是 :子囊 菌 的 子 历 孢子 
在 子 衷 内 形成 ,担子 菌 的 担 孢 子 却 生 在 担子 的 外 边 : 
(图 29.12)。 8 
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Gy no 0 图 29.12 蘑 藻 生活 史 


纵 观 接合 菌 、 子 赛 菌 、 担 子 菌 的 生活 史 , 大 多 数 真 。” 时 期 之 间 , 还 有 一 个 独特 的 第 三 期 , 称 为 双核 期 ,细胞 
菌 生活 史 有 3 个 不 同 的 时 期 。 在 单 倍 体 时 期 和 双 倍 体 ”中 含有 2 种 不 同 的 核 。 当 不 同 交配 型 的 核 ( 如 火 丝 菌 
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和 蘑 东 ) 或 肉 雄 核 融合 成 合子 后 ,随即 进行 减 数 分 裂 。 
所 以 它们 的 双 倍 体 时 期 就 是 合子 期 ,不 存在 一 个 双 倍 
体 的 多 细胞 菌 丝 体 的 阶段 。 

很 多 担子 菌 寄生 在 植物 体内 ,引起 作物 病害 。 如 
' 玉 蜀 乘 黑 粉 菌 ( Ustilago maydis) , 菌 丝 寄 生 在 玉米 植株 
上 ,玉米 组 织 受 刺 激 , 长 大 成 瘤 ,其 中 充满 黑色 孢子 。 
小 麦 杆 锈病 菌 ( Puccinia graminis ) 寄生 于 小 麦 、 大 麦 
上 。 而 木耳 (Auricularia ) 银耳 ( Trimella) 是 著名 的 食 
用 菌 。 灵 芝 ( Fomes japonicus) 是 著名 中 药 和 制造 保健 
食品 的 一 种 珍贵 的 基础 材料 。 


29.3.5 地 衣 是 生物 扩展 生存 领域 的 
先驱 
在 干燥 的 岩石 或 树 皮 上 , 常 有 灰白 、 暗 绿 、 淡 黄 、 鲜 
红 等 多 种 颜色 的 生物 ,看 起 来 干枯 而 无 生气 ,其 实生 命 
力 极 强 ,这 就 是 地 衣 ( Lichens) 。 


地 衣 是 真菌 和 绿营 (或 蓝 细菌 ) 的 共生 体 - 


(图 29. 13) 。 参 与 组 成 地 衣 的 真菌 大 多 是 子囊 菌 , 也 
有 担子 菌 。 真 菌 从 它 的 光合 自 养 的 伙伴 那里 得 到 营养 
物质 ,而 绿 藻 (或 蓝 细菌 ) 从 真菌 那里 得 到 水 和 矿物 
质 , 并 受到 保护 ,防止 水 分 的 过 度 燕 发 。 这 种 互惠 共生 
的 关系 ,使 它们 能 在 很 严峻 的 环境 条 件 下 生长 。 在 没 
有 土壤 的 环境 中 ,植物 很 难 生存 ,地 衣 可 生长 在 极 小 的 
岩石 裂缝 中 ,并 能 促使 岩石 风化 而 成 为 土壤 。 地 衣 常 
常 是 生物 占领 新 陆地 的 先锋 。- 

在 极度 干燥 的 条 件 下 ,地 衣 可 以 脱 去 水 分 ， 
停止 光合 作用 ,进入 休眠 状态 ,这 时 仅仅 有 极 微 的 呼 








. 维 管 植物 是 如 何 适应 陆地 生活 的 ? 
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. 为 什么 在 苦 苏 植物 中 没有 高 大 的 植物 体 ? 
. 图 29.4 中 哪些 特征 是 植物 界 的 祖 征 ,哪些 是 共有 衔 征 , 娜 些 是 独 征 , 为 什么 ? 


吸 作 用 。 下 雨 了 ,或 条 件 好 转 ,地 衣 会 很 快 地 吸收 
水 分 ,以 很 高 的 速率 进行 光合 作用 并 生长 。 地 衣 可 
长 期 保持 生命 ,有 些 地 衣 已 生活 了 1 000 年 , 比 得 上 
最 古老 的 植物 。 

地 衣 可 以 进行 无 性 生殖 。 一 块 从 地 衣 上 脱落 的 碎 
片 ,如 果 含 有 真菌 和 绿营 (或 蓝 细菌 ) 二 者 , 则 可 以 在 
空气 中 散布 到 其 他 地 方 , 生 长 出 新 的 地 衣 。 它 们 也 可 
以 单独 进行 生殖 ,包括 有 性 和 无 性 的 生殖 。 地 衣 中 的 
真菌 有 性 或 无 性 生殖 的 后 代 , 必须 同 有 关 绿 划 (或 蓝 
细菌 ) 重新 组 合 起 来 ,才能 生存 。 

“北极 地 区 的 地 衣 是 北极 驯鹿 的 主要 食物 。 有 些 地 
衣 , 如 石 蕊 (Chodonia) ,可 用 作 酸 碱 指示 剂 。 


真菌 的 子 实体 





29.13 地衣 一 真菌 和 绿 薄 的 共生 体 
( 引 自 Campbell 等 ,2000 ) 


为 什么 可 以 将 无 种 子 维 管 植物 称 为 植物 界 的 “两 栖 类 ”? 
. 真菌 菌 丝 是 如 何 适应 吸收 式 异 养 的 营养 方式 的 ? 
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什么 是 动物 ? 


动物 是 真 核 的 ,多 细胞 的 ,没有 细胞 壁 的 异 养 生物 。 这 个 定义 可 以 将 动物 
与 其 他 四 界 生物 (原核 生物 、 原 生生 物 、 真 菌 、 植 物 ) 区 别 开 来 。 

首先 ,“ 真 核 的 生物 ”将 动物 与 原核 生物 区 分 开 来 。 其 次 ,“ 多 细胞 的 生物 ”又 
将 动物 与 大 多 数 原生 生物 区 分 开 来 ,因为 它们 是 单 细胞 的 。 再 次 ,“ 异 养 的 生物 ” 
将 动物 与 植物 和 植物 样 原生 生物 (藻类 ) 区 分 开 来 ,因为 它们 是 光合 自 养 的 。 最 
后 ,“ 没 有 细胞 壁 的 生物 ”将 动物 与 植物 真菌 和 汇 类 区 分 开 来 ,因为 它们 都 有 细 
胞 壁 。 因 此 ,我 们 可 以 用 四 个 特征 将 动物 与 其 他 四 界 的 生物 区 分 开 来 。 

当然 ,动物 还 有 其 他 的 特征 。 

动物 靠 知 食 获 得 营养 素 。 这 种 营养 方式 与 真菌 不 同 。 真 菌 是 把 水 解 酶 分 
泌 到 体外 消化 食物 后 再 吸收 到 体内 。 动 物 是 将 其 他 的 生物 吞食 到 体内 的 消化 
管 , 分 洲 水 解 酶 将 其 消化 ,然后 吸收 之 。 

绝 大 多 数 动物 有 肌肉 细胞 和 控制 它们 的 神经 细胞 ,这 些 细胞 使 动物 能 自由 
运动 ,至 少 在 生活 史 的 菜 一 阶段 具有 运动 能 力 ,增强 了 动物 的 摄食 交配 、 御 敌 、 
逃避 等 能 力 。 

多 数 动物 行 有 性 生殖 ,有 复杂 的 胚胎 发 育 过 程 。 高 等 动物 受精 儿 的 早期 发 育 一 
般 都 要 经 过 桑 鞭 胚 、 吉 胚 、 原 肠 胚 \ 中 胚层 与 体腔 发 生 等 阶段 ,出 现 外 胚层 内 胚层 和 
中 胚层 三 个 胚层 ( 见 16.3.2 动物 胚胎 发 育 的 一 般 模 式 )。 许多 动物 的 生活 史 中 还 有 
幼虫 期 。 幼 虫 是 动物 性 成 熟 前 的 一 个 阶段 , 它 的 形态 结构 与 成 体 明 显 不 同 ,食性 和 
栖息 地 也 可 能 不 同 。 幼 虫 要 经 过 变态 (metarmorphosis) 过 程 才 能 由 幼虫 转变 为 成 体 。 

动物 界 包 括 30 多 个 门 ,70 多 个 纲 ,350 多 个 目 , 已 知 的 种 类 超过 150 万 种 ， 
估计 现存 的 动物 种 类 大 大 超过 此 数 。 
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这 么 多 种 类 的 动物 是 从 哪里 来 的 ? 现在 有 证 据 表 
明 这 么 多 种 的 动物 很 可 能 是 从 一 个 共同 的 祖先 进化 而 
来 的 。 首先, 这些 动 物 的 55 和 18S rRNA 相同 ,提示 所 
有 的 动物 有 一 个 共同 的 祖先 。 再 者 ,所 有 的 动物 都 有 
相同 的 细胞 外 基质 (extracllular matrix, ECM ) 分子 。 这 
些 分 子 构成 动物 的 结缔 组 织 ,形成 所 有 动物 都 有 的 上 
皮 细胞 的 基 膜 。 动 物 的 共同 祖先 很 可 能 是 从 远古 的 群 
体 原 生生 物 进化 而 来 的 。 

前 寒 武 纪 的 海洋 中 出 现 了 动物 的 共同 祖先 群体 原 
生生 物 。 大 约 在 六 、 七 亿 年 前 前 寒 武 纪 的 晚期 就 已 出 
现 了 各 种 各 样 的 动物 。 在 寒 武 纪 初期 ,在 相当 短 的 地 
质 年 代 中 ,动物 迅速 地 多 样 化 ,现在 我 们 看 到 的 动物 的 
主要 体型 都 已 经 出 现 了 。 生 物 学 家 根据 古 动物 化 石 、 
比较 解剖 学 和 胚胎 学 的 证 据 以 及 现代 分 子 生物 学 的 方 
法 ,描述 出 动物 多 样 性 进化 的 轮廓 。 

首先 ,是 否 具 有 真正 的 组 织 是 衡量 动物 进化 水 平 
的 第 一 个 标准 。 这 一 标准 将 多 孔 动物 (海绵 ) 与 其 他 
的 动物 区 分 开 来 。 多 和 孔 动 物 虽然 也 是 多 细胞 生物 ,也 
有 几 种 细胞 ,但 是 它 的 众多 的 细胞 并 没有 形成 组 织 , 例 
如 其 他 动物 都 有 上 皮 组 织 ,多 孔 动物 没有 。 

其 次 ,体型 的 对 称 性 也 是 一 个 标志 。 动 物 的 对 
称 类 型 有 两 种 :辐射 对 称 (radial symmetry) 和 两 侧 对 
称 (bilateral symmitry) (图 30.1)。 例 如 车 轮 就 是 辐射 
对 称 的 ,通过 车 轮 中 心 的 任何 切线 都 会 将 车 轮 切 成 
两 个 镜像 。 刺 胞 动物 (又 称 腔 肠 动物 ) 就 是 辐射 对 称 
的 动物 ,多 孔 动物 除外 的 其 他 的 动物 都 是 两 侧 对 称 
的 动物 。 两 侧 对 称 的 动物 只 有 一 条 切线 能 将 动物 
分 成 两 个 镜像 ,如 海龟 ,辐射 对 称 的 动物 多 是 浮游 生 





30.1 壤 射 对 称 ( 水 蝗 ) 与 两 侧 对 称 ( 海 包 )( 仿 Mader,2001) 


物 或 莹 固着 生活 。 两 侧 对称 的 动物 运动 能 力 强 ,两 侧 
对 称 是 对 快速 运动 的 适应 。 运 动 时 一 般 头 部 向 前 ,最 
先 接触 各 种 外 界 刺激 ,因而 头 部 形成 了 神经 中 枢 。 

第 三 ,体腔 (coelom) 的 出 现 增 加 了 动物 的 复杂 性 。 
体腔 是 动物 体内 充满 体液 的 空间 。 两 侧 对 称 的 动物 中 
一 部 分 没有 体腔 (如 扁 形 动物 ) ,有 中 胚层 填充 在 外 胚 
层 与 内 胚层 之 间 。 但 大 部 分 两 侧 对 称 的 动物 有 体腔 。 
具有 体腔 使 内 部 器 官能 独立 生长 和 自由 活动 。 体 腔 又 
分 假 体腔 ( pseudocoel ) 与 真 体腔 。 假 体腔 动物 (如 线 
虫 ) 的 体腔 并 没有 完全 被 中 胚层 覆盖 。 真 体腔 动物 的 
体 膛 是 从 中 胚层 的 中 间 发 展 起 来 的 ,完全 被 中 胚层 所 
覆盖 (图 30.2)。 


体 表 (来 自 外 胸 层 ) 息 济 此 区 的 组 织 
| 





消化 管 (来 自 内 胚层 ) 








30.2 动物 的 体腔 ( 仿 Campbell 等 ,2000) 


第 四 ,分 节 (metamerism ) 的 出 现 使 真 体腔 动物 又 
分 出 不 同 的 类 型 。 分 节 是 指 身体 沿 纵 轴 分 成 许多 相似 
的 部 分 ,每 一 部 分 称 为 一 个 体 节 (segment) 。 动 物 身体 
的 分 节 不 仅 是 从 外 部 形态 上 可 以 区 分 ,而 且 内 部 器 官 
的 排列 上 也 分 节 , 例如 环节 动物 的 排泄 系统 、 神 经 系 
统 \ 循 环 系 统 等 都 是 按 体 节 重 复 排列 的 。 体 节 的 出 现 
使 动物 身体 的 运动 更 加 灵活 ,而 且 不 同 部 位 的 体 节 会 
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出 现 功 能 上 的 分 工 。 成 肛门 ,而 原 肠 的 另 一 端 发 育成 口 , 称 为 后 口 。 上 后 口 动 
第 五 , 原 口 与 后 口 的 区 分 。 在 真 体腔 动物 中 大 部 。 ” 物 包括 棘皮 动物 和 省 案 动 物 。 
分 动物 属于 原 口 动物 ,它们 的 口 是 由 原 肠 胚 的 胚 孔 发 根据 上 述 的 这 些 动 物 进 化 的 标志 ,可 以 将 动物 界 


展 而 成 的 ( 见 图 16. 16) ;但 男 一 部 分 动物 的 胚 孔 发 展 ”的 主要 类 群 及 其 关系 列表 如 下 (图 30.3) : 





具 组 织 结构 





图 30.3 动物 界 的 系统 树 ( 仿 Campbell 等 ,2000) 
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多 筷 动 物 门 (Porifera) 
2 胚层 辐射 对 称 动物 
刺 胞 动物 门 ( Cnidaria) 
3 胚层 两 侧 对 称 动物 
无 体腔 动物 (acoelomate) 
扁 形 动 物 门 (Platyhelminthes) 
假 体 路 动物 (pseudocoelomete ) 
线虫 动物 门 (Nematoda) 
真 体腔 动物 (eucoelomete ) | 
不 分 节 动 物 (unmetameric) 
软体 动物 门 (Mollusca ) 
分 节 动 物 (metameric) 
原 口 动物 (Protostomia ) 
环节 动物 门 (Annelida) 
节肢 动物 门 (Arthropoda) 
后 口 动物 (Deuterostomia ) 
琅 皮 动物 门 (Echinodermata) 
着 索 动物 门 (Chordata) 





30.2.1 身体 结构 简单 的 多 孔 动 物 


多 孔 动物 又 称 海绵 动物 ( Spongia) ,是 多 细胞 动 
物 , 绝 大 多 数 生活 在 海洋 中 ,所 有 的 多 孔 动 物 都 营 固着 
生活 。 迄 今 已 知 多 孔 动物 有 8 000 余 种 ,其 中 有 150 
多 种 生活 在 淡水 里 ,如 淡水 海 编 (Spongilla) 。 

多 孔 动物 的 身体 像 一 个 有 许多 小 孔 的 囊 状 物 (图 
30.4) 。 多 孔 动物 的 体 壁 由 两 层 细胞 构成 。 外 层 为 皮 
层 ,由 单 层 扁平 细胞 (pinaeoeyte) 组成。 扁平 细胞 之 间 
有 一 些 孔 细胞 (poroeyte) 贯通 体 壁 , 带 有 能 收缩 的 小 
孔 。 内 层 为 胃 层 ,由 单 层 领 细胞 (choanocyte) 组 成 。 皮 
层 与 胃 层 之 间 有 胶 质 ,其 中 含有 变形 细胞 和 骨 针 (spic- 
ule) , 称 为 中 胶 层 。 没 有 神经 细胞 和 其 他 的 细胞 之 间 
的 协调 机 制 ,海绵 可 以 视 为 一 个 原生 动物 的 群体 。 

胃 层 的 领 细胞 带 有 凌 毛 ,鞭毛 的 运动 形成 水 流 , 使 
水 流通 过 孔 细 胞 的 小 孔 进入 中 央 腔 ,再 从 一 个 大 出 水 
口 流出 。 领 细胞 吞 噬 水 流 中 的 细菌 在 胞 内 消化 ,或 将 
食物 颗粒 转移 给 中 胶 层 中 的 变形 细胞 加 以 消化 ,并 将 
养分 转 输 给 其 他 的 细胞 。 

多 孔 动物 的 成 体 没有 运动 能 力 ,因此 呼吸 、 摄 
食 、 排 小 .生殖 等 生理 功能 都 要 依靠 进出 身体 的 水 流 来 


进 水 小 孔 
水 流 


扁平 细胞 





30.4 多孔 动物 的 基本 结构 
( 仿 Campbell 等 ,1996) 


多 孔 动物 的 无 性 生殖 有 两 种 方式 :一 种 是 出 芽 生 
殖 , 另 一 种 是 形成 芽 球 (gemmule) 度 过 恶劣 的 环境 。 
有 性 生殖 时 精子 随 水 流 经 中 央 腔 排出 体外 ,再 进入 其 
他 个 体内 ,与 卵细胞 结合 受精 。 多 孔 动 物 的 胚胎 发 育 
等 方面 与 其 他 多 细胞 动物 显著 不 同 。 一 般 认 为 多 和 孔 动 
物 是 多 细胞 动物 进化 中 的 一 个 侧 支 。 


30.2.2 辐射 对 称 的 动物 一 一 刺 胞 动物 
刺 胞 动物 门 身体 出 现 了 固定 的 辐射 对 称 体制 ,有 水 


“ 蝙 型 和 水 母 型 丙种 基本 形态 。 水 蚁 型 适应 固着 生活 ,中 


胶 层 较 薄 ,身体 呈 圆 简 状 ,用 身体 下 端的 基 盘 固着 , 另 一 
端 是 周围 有 触手 的 口 。 水 母 型 适应 漂浮 生活 , 呈 伞 状 ， 
中 胶 层 比较 厚 。 刺 胞 动物 开始 出 现 了 组 织 分 化 。 若 将 
多 孔 动物 看 作 多 细胞 动物 进化 中 的 一 个 侧 支 ,那么 刺 胞 
动物 就 可 能 是 多 细胞 动物 中 最 为 原始 的 一 类 。 

刺 胞 动物 的 体 壁 由 外 胚层 、 内 胚层 和 两 层 细 胞 之 
闻 的 中 胶 层 构成 (图 30.5)。 外 胚层 含有 4 种 细胞 : 
@ 上 皮 肌 细胞 ( epitheliomuseular cell) 是 基部 含有 肌 
原 纤维 的 上 皮 细 胞 ;@@ 腺 细胞 (gladular cell) 可 以 分 洲 
黏液 帮助 动物 捕食 或 附着 ;@ 间 细 胞 (interstitial cell) 
可 分 化 成 其 他 皮层 细胞 和 性 细胞 等 ;@ 刺 细胞 (cnido- 
blast) 外 端 有 刺 针 (enidocil) ;内 部 有 细胞 核 和 刺 丝 看 
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(nematocyst) , 襄 内 有 细 长 而 中 空 的 刺 丝 。 当 刺 针 受 刺 
激 时 , 刺 丝 便 向 外 翻 出 ,可 以 把 毒液 射 人 捕获 物体 内 
(图 30.6}> 内 胚层 中 主要 有 内 皮 肌 细胞 和 可 以 分 泌 
消化 酶 的 腺 细胞 。 





感受 刺激 





图 30.6 腔 肠 动物 的 刺 细胞 


体 壁 围绕 消化 循环 腔 ( gastrovascular cavity) ,消化 
腔 可 以 进行 细胞 外 消化 并 将 消化 后 的 营养 物 输送 到 全 
身 , 不 能 消化 的 食物 残渣 由 口 吐出 。 
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图 30.5 刺 胞 动物 的 身体 结构 


状 , 称 为 网 状 神经 系统 (图 13.8)。 

刺 胞 动物 绝 大 多 数 为 群体 ,生活 在 海洋 中 ,少数 生 
活 在 淡水 中 ,为 单 体 ,如 水 蝙 (hydra)。 现 存 11 000 
余 种 。 | - 

30.2.3 最 简单 的 两 侧 对 称 动 物 一 一 扁 
形 动物 . 

遍 形 动物 门 的 身体 形成 了 两 侧 对 称 的 体制 ,自由 
生活 的 种 类 广泛 分 布 在 海洋 和 淡水 中 ,其 中 少数 在 陆 
地 上 的 潮湿 土壤 中 生活 。 它 们 都 有 外 胚层 、 内 胚层 和 
中 胚层 3 个 胚层 ,在 体 壁 和 消化 管 之 间 没 有 体腔 ,身体 
出 现 了 器 官 系统 。 

扁 形 动物 身体 通常 背 腹 扁平 ;外 胚层 形成 的 表皮 
和 中 胚层 形成 的 肌肉 共同 形成 了 体 壁 。 体 壁 包 庄 全 
身 , 既 有 保护 身体 的 作用 ,又 有 运动 的 功能 。 

扁 形 动物 出 现 了 消化 系统 ,包括 口 . 咽 、 肠 ,但 无 肛 
门 。 自 由 生活 种 类 的 消化 管 多 有 分 支 ,很 多 寄生 生活 
的 消化 管 比 较 简单 ,内 寄生 的 丝 虫 消化 系统 则 完全 退 
化 消失 。 

扁 形 动物 的 呼吸 靠 体 表 借 扩散 作用 从 水 中 获得 





刺 胞 动物 中 胶 层 中 的 神经 细胞 彼此 互相 联络 成 网 


氧 ,并 将 二 氧化 碳 排 至 水 中 ,内 寄生 生活 的 种 类 可 以 行 
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大 和 氧 呼吸 。 扁 形 动物 出 现 了 原始 的 排泄 系统 。 

扁 形 动物 出 现 了 原始 的 中 枢 神 经 系统 ,神经 系统 
的 前 端 形 成 了 脑 ,从 脑 发 出 背 、 腹 、 侧 3 对 神经 索 (lon- 


gitudinal nerves cord) 。 扁 形 动物 已 出 现 了 腿 点 、 接 受 


化 学 刺激 的 耳 突 等 多 种 感觉 器 官 (图 30.7) 。 

大 多 数 扇形 动物 是 寄生 生活 的 种 类 ,也 有 不 少 自 
由 生活 的 种 类 。 全 世界 约 有 12 000 种 ,我 国 发 现 近 
1 000 种 。 常 见 的 自由 生活 的 种 类 有 平角 涡 虫 ( Planoc- 
era) 、 寄 生 的 日 本 血吸虫 ( Schistosoma japonica ) 和 猪 带 
缘 虫 (Taenia solium) 等 (图 30.8)。 

日 本 血吸虫 体 长 10 ~ 26 mm, 雌雄 异体 ,寄生 在 
人 ` 牛 、 狗 、 猫 等 的 肠系膜 的 静脉 血管 中 ,是 我 国 南方 地 
区 严重 危害 人 畜 健 康 的 寄生 虫 。 血 吸虫 有 复杂 的 生活 
史 。 上 肉 雄 成 虫 在 人 和 和 动物 体内 交配 , 忠 卵 排出 体外 , 钥 
化 成 毛 几 。 毛 蚁 进入 中 间 寄 主 秆 螺 体 内 ,经 过 无 性 生 
殖 产生 大 量 的 尾 如 。 尾 蚁 进入 水 中 遇 到 人 畜 便 可 穿 过 
皮肤 进入 体内 。 血 吸虫 造成 寄主 肝 脾 肿 大 , 肠 壁 受 损 ， 
便 中 带 血 ,发 烧 ,消瘦 ,呕吐 腹泻 ,甚至 出 现 严 重 腹水 等 
症状 。 全 球 约 有 2.5 亿 人 受到 这 种 疾病 的 困扰 。 

猪 带 绛 虫 的 成 虫 寄 生 在 许多 兰 椎 动物 ,也 包括 人 

体 的 小 肠 内 ,可 长 达 数 米 或 更 长 。 缘 虫 的 头 部 有 吸盘 
和 小 钧 ,它们 使 缘 虫 能 附着 在 寄主 的 肠管 内 。 在 头 部 
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图 30.7 涡 虫 的 结构 ( 仿 Gamble， 
转 引 自 Engemann ,1981 ) 





图 30.8 涡 虫 (a) 日 本 血吸虫 (b) 和 猪 带 乡 虫 (ec) 
( 引 自 浙江 医科 大 学 ,1973) 





后 面 是 长 长 的 带 状 节 片 ,内 有 生殖 上 器官 。 在 丝 虫 的 
后 部 ,成 熟 的 节 片 内 含有 数 以 千 计 的 卵 , 节 片 最 终 脱 
落 , 随 类 便 排 出 体外 。 丝 虫 没有 消化 器 官 , 它 通过 体 
表 吸 收 寡 主 题 内 的 养分 。 由 于 它们 大 量 吸 收 肠 内 养 
分 至 使 寄主 营养 不 良 。 毕 虫 也 有 复杂 的 生活 史 。 猪 
吃 了 含 缘 虫 孵 的 食物 后 ,幼虫 从 卵 中 孵化 出 来 进入 
猪 的 肠 壁 , 随 血 液 流 到 全 身 的 横 纹 肌 甚 至 其 他 组 织 ， 
人 吃 了 未 熟 的 猪肉 后 便 可 上 患 病 。 


30.2.4 具有 假 体 腔 和 完整 消化 管 的 动 
物 一 一 线虫 动物 

启 假 体腔 动物 是 一 个 大 类 群 , 除 线虫 动物 门 外 , 还 有 

上 族 毛 动物 轮 虫 动物 ,动易 动物 ,线形 动物 、 球 头 动物 、 

”内 肛 动 物 .铠甲 动物 、 鳃 点 动物 等 门 动物 。 

假 体腔 动物 与 无 体腔 的 扁 形 动物 相 比 , 肠 道 与 体 

壁 之 问 有 了 空 腔 ; 体 壁 有 了 中 胚层 形成 的 肌肉 层 ,运动 
能 力 得 到 明显 加 强 ; 另 外 由 于 腔 内 充满 了 体腔 液 ,使 得 
”上 腔 内 的 物质 出 现 了 简单 的 流动 循环 ,可 以 更 有 效 地 输 
一 送 营养 物质 和 代谢 产物 。 此 外 , 假 体腔 动物 都 有 完整 
的 消化 管 。 消 化 管 有 口 \ 有 肛门 ,使 动物 的 消化 管 进 一 
步 出 现 分 工 , 消 化 后 的 食物 残渣 可 以 固定 地 由 肛门 排 
出 体外 ,不 必 再 返回 到 口 吐出 ,消化 能 力 得 到 加 强 。 候 
体腔 动物 排泄 系统 仍然 原始 的 ,没有 循环 系统 和 呼吸 
器 官 (图 30.9) 。 
-| 假 体腔 动物 体 表 有 和 角质 层 ,广泛 分 布 在 海洋 淡水 
| 。 和 潮湿 的 土壤 中 ,很 多 属于 在 动物 和 植物 等 体 表 或 体 
”内 寄生 的 种 类 ,给 人 体 健康 和 农 、 林 、 牧 、 渔 业 的 生产 带 
来 不 少 危害 。 

线虫 是 假 体腔 动物 中 的 典型 代表 动物 。 自 由 生活 
的 线虫 ;异体 表 从 外 界 吸 收 氧 ,同时 把 二 氧化 碳 排 至 水 
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中 ;寄生 的 线虫 可 进行 大 氧 呼吸 。 
30.2.5 出 现 真 体腔 的 动物 一 一 软体 
动物 

软体 动物 两 侧 对 称 ( 或 不 对 称 ) ,具有 3 个 脸 层 和 
真 体腔 ,属于 原 口 动物 ,出 现 了 所 有 的 器 官 系统 ,而 且 
都 相当 发 达 。 

软体 动物 可 分 8 个 纲 , 其 中 主要 的 3 个 纲 是 腹 足 
岗 、 双 壳 纲 (办 鳃 岗 ) 和 头 足 纲 。 上 腹 足 岗 包 括 鲍 、 马 蹄 
螺 、 田 螺 、 钉 螺 、 蜗 后、 蜂 蛤 等 。 双 壳 纲 包括 扇贝 . 牡 蚌 、 
河 昨 等 。 头 足 纲 包 括 山 况 螺 .章鱼 和 乌贼 等 。 

一 般 认 为 现在 的 软体 动物 是 由 前 寒 武 纪 的 原始 软 
体 动物 进化 而 来 的 (图 30. 10) 。 

软体 动物 的 身体 是 软 的 ,但 它们 身体 外 面 通常 包 
着 硬 壳 ,有 些 种 类 的 壳 则 转化 到 体内 。 虽 然 软 体 动 物 
的 外 形 各 不 相同 ,但 各 种 软体 动物 都 具有 相似 的 内 部 
结构 。 身 体 分 为 头 、 足 、 内 脏 团 ( visceral mass) 和 外 套 
膜 4 个 部 分 。 

内 脏 团 (visceral mass) 一 般 在 足 的 背面 ,软体 动物 
的 消化 .生殖 等 内 脏 器 官 都 在 内 脏 团 里 (图 30. 11)。 
外 套 膜 ( mantle) 是 软体 动物 身体 背 侧 皮肤 伸展 而 形成 
的 ,一 般 包 误 了 内 脏 团 、 鳃 甚至 足 。 外 套 膜 与 内 脏 团 、 
鳃 . 足 之 间 的 空隙 称 为 外 套 腔 ( mantle cavity) 。 外 套 腊 
外 侧 的 表皮 还 可 以 分 泌 石 灰质 的 物质 ,形成 贝壳 。 

消化 系统 由 口 .口腔 、 骨 、 肠 、 肛 门 构成 。 肛门 通 常 


位 于 外 套 腔 出 水 口 附近 , 河 蚌 肛门 的 在 身体 后 端 。 软 


体 动物 的 食性 复杂 , 既 有 肉食 性 的 ,也 有 取 食 海藻 、 植 
物 的 种 类 ,还 有 滤 食 和 沉积 取 食 的 种 类 。 

软体 动物 靠 外 套 膜 .外 套 腔 中 体 壁 的 突起 形成 的 
鳃 ,或 外 套 膜 形 成 的 “ 肺 ”如 蜗牛 ) 进行 呼吸 。 





图 30.9 


寄生 于 植物 根部 的 线虫 ( 仿 Stavr,1997) 
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ss 图 30.10 软体 动物 的 进化 
前 寒 武 纪 古生代 中 生 代 ”新 生 代 现代 ( 仿 HicRman ,1990) 
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30.11 软体 动物 的 基本 结构 “图 示 真 体腔 和 完整 的 消化 管 . 具 舌 是 一 种 可 以 往复 运动 的 刍 状 结构 ,可 将 食物 刮 成 小 片 ( 仿 Campbell 等 ,2000) 








| 软体 动物 的 真 体腔 一 般 不 发 达 ,循环 系统 有 开 管 
| 式 和 闭 管 式 两 种 。 开 管 式 血液 从 心 耳 进入 心室 ,由 动 
，。 脉 流 人 组 织 间 不 规则 的 血 窦 ,再 从 血 窦 经 静脉 回 到 心 
。 耳 . 闭 管 式 的 血液 始终 在 血管 中 流动 ,如 乌贼 等 头 足 
。 类 ,以 适 应 它们 在 水 中 快速 捕食 和 躲避 天 害 。 
软体 动物 的 排泄 器 官 是 由 中 胚层 和 外 胚层 共同 发 
生 形 成 的 ,有 两 个 开口 。 一 个 开口 在 围 心 腔 (体腔 》 
内 , 称 肾 口 或 内 肾 孔 。 另 一 个 开口 位 于 外 套 腔 内 , 称 肾 
孔 或 外 肾 孔 。 

典型 高 等 软体 动物 的 中 枢 神 经 系统 包括 由 两 条 神 
经 索 连接 的 脑 神经 节 、 足 神经 节 、 侧 神经 节 和 脏 神经 
节 , 头 部 有 触角 和 眼 。 

软体 动物 海产 种 类 常 具 有 幼虫 发 育 期 , 陆 生 种 类 
则 直接 发 育 。 世 界 上 已 记录 的 软体 动物 约 11.5 万 种 ， 
此 外 还 发 现 了 大 约 3.5 万 种 化 石 ,是 目前 动物 界 中 已 
知 种 类 仅 次 于 节肢 动物 的 第 二 大 类 群 。 
30.2.6 身体 同 律 分 节 的 动物 一 一 环节 

动物 

环节 动物 门 的 动物 身体 出 现 了 分 节 , 身 体 除 头 
部 外 各 体 节 基 本 相同 , 一些 内 部 器 官 也 依 体 节 重 复 
排列 , 这 种 分 节 方式 称 为 同 律 分 节 ( homonomous 
metamerism) ;同时 出 现 了 由 体 壁 向 外 伸 出 扁平 突起 
的 疣 足 ( parapodium ) 。 疣 足 是 动物 原始 的 附 肢 形 
式 ,一 般 每 个 体 节 一 对 。 原 始 的 疣 足 是 运动 器 
官 ,但 由 于 对 生活 方式 的 适应 ,有 的 种 类 疣 足 退化 , 例 





排泄 器 官 
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如 土壤 中 生活 的 是 是 体 壁 上 就 只 保留 了 刚毛 ,而 没 
有 疣 足 了 。 环 节 动 物 广 泛 分 布 在 海洋 、 淡 水、 土壤 
甚至 陆地 上 ,身体 两 侧 对 称 ,具有 3 个 胚层 ,有 发 达 
的 真 体腔 和 闭 管 式 的 循环 系统 ,身体 腹部 有 链 状 神 
经 系统 (图 30.12)。 

环节 动物 的 排泄 器 官 与 软体 动物 的 类 似 ,多 数 环 
节 动 物 的 排泄 系统 为 后 肾 。 后 肾 一 端 开口 在 体腔 内 ， 
另 一 端 开口 在 下 一 节 的 体 壁 上 。 

与 扁 形 动物 和 假 体 腔 动 物 不 一 样 ,环节 动物 的 神 
经 系统 是 由 脑 ( 即 一 对 咽 上 神经 节 ) ,一 对 咽 下 神经 
节 ,连接 脑 和 咽 下 神经 节 的 围 咽 神经 环 , 以 及 两 条 并 行 
的 腹 神经 索 组 成 。 腹 神经 索 在 每 个 体 节 形成 一 对 神经 
节 ,成 为 纵 贯 全 身 的 链 状 神 经 系统 。 

环节 动物 的 消化 管 已 经 出 现 由 中 胚层 形成 的 肌肉 
层 ,可 以 使 肠 道 蠕动 ,增强 消化 能 力 。 食 性 与 环节 动物 
的 生活 方法 有 密切 关系 。 游 走 生 活 的 多 为 肉食 性 , 隐 
居 的 多 为 腐 食 性 。 凤 类 有 吸盘 ,多 数 种 类 为 吸血 的 半 
寄生 种 类 。 

环节 动物 循环 系统 结构 复杂 ,由 纵 行 和 环行 血管 
及 其 分 支 血管 组 成 。 各 血管 以 微血管 网 相连 ,血液 在 
血管 内 流动 ,不 流入 组 织 间隙 中 ,构成 闭 管 式 循环 系 
统 。 血 液 循环 有 一 定 方向 ,流速 比较 稳定 ,提高 了 运输 
营养 物质 及 携 氧 功能 。 

环节 动物 分 布 在 海洋 、 淡 水 和 陆地 中 。 世 界 上 目 
前 已 经 记录 了 9 000 多 种 环节 动物 ,比较 常见 的 种 类 
有 沙 看 、 蝗 里 、 蚂 晓 等 (图 30. 13)。 





图 30.12 虹 电 的 分 节 
( 仿 Campbell 等 ,2000》 
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30.13 环节 动物 的 代表 种 类 


30.2.7 身体 分 节 附 上 肢 也 分 节 的 动 
物 一 一 节肢 动物 

节肢 动物 门 种 类 繁多 ,从 深海 到 高 山 均 有 分 布 ,有 
的 甚至 出 现 了 可 以 飞翔 的 怒 , 是 无 疹 椎 动物 中 唯 一 真 
正 适应 陆 生 的 动物 。 目 前 已 知 的 节肢 动物 超过 120 万 
种 ,大约 占 动物 界 已 知 总 种 数 的 84% 。 比 较 常见 的 有 
各 类 是 、 蟹 等 水 生 的 节肢 动物 ,也 有 蜘蛛 、 螨 蛤 .昆虫 等 
陆 生 的 种 类 。 

节肢 动物 身体 分 节 与 环节 动物 的 同 律 分 节 不 同 ， 
是 蜡 律 分 节 (heteronomous metamerism ) , 即 不 同 的 体 节 
在 一 定 程度 上 愈合 ,形成 头 部 、 胸 部 、 腹 部 等 形态 不 同 
的 体 区 ,完成 不 同 的 生理 机 能 。 节 肢 动物 有 带 关节 的 
附 肢 , 附 肢 形成 了 口 器 、 触 角 、 及 各 种 类 型 的 足 ( 图 
30.14)。 节 上 肢 动物 的 身体 表面 有 几 丁 质 的 外 骨骼 , 生 
长 过 程 中 有 赔 皮 现象 。 体 腔 是 混合 体腔 形式 ,血液 与 
体液 混合 在 一 起 ,循环 系统 是 开 管 式 。 

节肢 动物 体 表 有 坚硬 的 外 骨骼 ( exoskeleton ) ， 
分 为 上 表皮 (epicuticle ) 、 外 表皮 (exocuticle ) 和 内 表皮 








数 ( 防 御 ) 


图 30.14 节肢 动物 (龙虾 ) 的 特征 
( 仿 Campbell 等 ,2000) 


口 部 (进食 ) 


(endocuticle)3 层 ( 图 30. 15)。 外 上 骨骼 可 以 有 效 地 防 
止 体内 水 分 的 散失 。 

由 于 上 皮 细 胞 分 泌 形 成 外 骨骼 后 ,外 骨骼 即 不 再 
增长 ,使 身体 的 生长 受到 了 限制 。 因 此 ,在 发 育 过 程 中 
节肢 动物 有 虹 皮 现象 。 节 肢 动物 的 肌肉 附着 在 外 骨骼 
的 内 表面 或 内 突 上 , 靠 肌肉 的 收缩 牵引 骨 板 使 身体 运 
动 。 心 脏 位 于 节肢 动物 的 消化 管 背面 ,属于 开 管 式 的 
循环 系统 。 

水 生 种 类 的 节肢 动物 一 般 用 鳃 呼吸 或 用 书 鲁 呼 








图 30.15 节肢 动物 的 外 骨骼 
( 仿 Hackman,1971 ) 
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豚 , 陆 生 的 种 类 则 用 书 肺 或 气管 (tracheae) 进行 呼吸 
(图 30.16)。 鳃 是 体 壁 向 外 的 突起 , 书 鳃 是 体 壁 向 外 
整齐 折合 。 书 肺 是 体 壁 内 陷 折 芭 如 书页 状 , 以 保持 书 
肺 处 在 湿度 饱和 的 小 环境 中 ,以 使 与 空气 中 的 氧 进行 
气体 交换 。 无 论 是 书 鲁 或 是 书 肺 都 是 为 了 增 大 体 表 与 
水 或 空气 接触 的 表面 积 。 

气管 是 节肢 动物 特有 的 呼吸 器 官 。 气 管 是 体 





图 30.16 节肢 动物 的 呼吸 器 官 


(c 仿 Ross,1965 ) 
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壁 内 陷 分 支 形成 的 ,气管 内 壁 有 角质 层 成 螺旋 排 
列 ,以 保持 管 壁 的 形态 。 气 管 在 体内 成 管状 分 支 ， 
一 直到 微 气管 细胞 和 成 处 的 生气 管 。 微 气管 的 末 
端 充 满 液体 , 伸 人 到 组 织 和 细胞 中 ,直接 将 氧 输 送 
到 细胞 。 

节肢 动物 的 神经 系统 、 消 化 系统 以 及 排泄 器 官 


( 马 氏 管 ) 如 图 30.17 所 示 。 














液体 








出 并 
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(a) 营 的 书 鲁 。(b) 蜘蛛 的 书 肺 。(e) 气管 
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图 30.17 节肢 动物 的 神经 系统 消化 系统 和 排泄 器 官 
( 引 自 Bames 1987 ) 


多 数 节肢 动物 都 有 多 次 晓 皮 的 现象 ,发 育 过 程 
中 常 有 变态 ( metamorphosis ) 现象 。 昆 虫 中 主要 有 3 
种 变态 形式 (图 30. 18 ) 。 无 变态 ( ametabola ) , 幼 
忠和 成 虫 相 比 除 身体 较 小 和 性 器 官 未 成 熟 外 ,没有 
更 多 的 差别 , 且 发 育 为 成 虫 后 仍 晓 皮 生长 ,如 家 鱼 
等 。@ 不 完全 变态 ( heterometabola ) , 它 又 分 为 渐变 
态 (gradual metamorphosis ) 和 半 变态 (hemimetabola ) 
两 种 。 渐 变态 种 类 除 翅 和 生殖 腺 未 发 育 外 ,幼虫 形 
态 与 成 虫 差别 不 大 ,生活 环境 和 习性 也 相同 , 称 为 若 
虫 (nymph) ,例如 蝗虫 。 半 变态 的 幼虫 的 形态 和 习 
性 与 成 虫 不 同 ,生活 环境 也 不 一 样 , 称 为 蕉 虫 (nai- 
ad) 。 例 如 晴 晓 和 曙 虹 的 幼虫 在 水 中 生活 ,有 气管 
鳃 和 翅 芽 , 晓 皮 为 成 虫 时 ,由 水 生 转 到 陆 生 ,气管 铅 
消失 , 翅 长 成 。@@ 完全 变态 (holometabola) , 幼虫 形 
态 与 成 虫 差别 很 大 ,还 有 一 个 不 取 食 不 活动 的 肾 
期 。 家 乔 、 金 包子 、 蜜 蜂 等 88% 的 昆虫 都 属于 完全 
变态 。 





图 30.18 昆虫 的 变态 








(b) 肢 口 纲 


直 翅 目 ( 急 斯 ) 





半 翅 目 ( 晨 ) 


(e) 多 足 岗 ( 曙 坚 ) 
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鳞 翅 目 ( 蛾 ) 


晴 贤 目 ( 晴 竖 ) 同 翅 目 (蚜虫 ) 





“鞘翅 月 (甲虫 重 目 (跳蚤 ) 


双 翅 目 ( 晶 ) 
(f) 昆虫 岗 主要 类 和 群 


30. 19 节肢 动物 的 代表 种 类 ( 引 自 Bames 等 ,1987) 


节肢 动物 是 世界 上 最 大 的 一 个 动物 门类 ,一 般 可 
以 将 现存 的 节肢 动物 分 为 四 个 亚 门 ,十 几 个 岗 (图 
30.19)。 现 介绍 以 下 六 个 岗 : 

三 叶 贝 网 ( Trilobita) ;节肢 动物 中 最 原始 种 类 , 现 
已 灭绝 ,三 叶 虫 从 寒 武 纪 兴盛 , 志 留 纪 开 始 衰退 ,至 二 
盖 纪 时 绝迹 , 留 有 大 量化 石 。 

县 口 网 ( Merostomata) :生活 在 海洋 中 ,目前 仅 存 
5 个 种 , 称 为 党 。 我 国 福建 广东 等 沿海 有 中 国内 
分 布 。 

蛛 形 纲 ( Arachnida) :身体 分 头 胸部 和 腹部 两 部 
分 ;无 触角 ,有 4 对 步 足 。 大约 有 60 000 余 种 ,如 各 种 
蜂 蛛 蝎子 、 蝗 屿 等 。 

甲壳 网 ( Crustacea) :身体 分 头 胸部 和 腹部 两 部 分 ; 


头 胸部 有 13 对 附 肢 ,包括 两 对 触角 。 有 35 000 余 种 ， 
如 各 种 是 . 蟹 \ 水 入 、 剑 水 重 等 。 

多 足 网 ( Myriapoda) ;身体 分 为 头 部 和 躯 干部 ; 躯 
干部 基本 每 个 体 节 一 对 足 ( 有 些 种 类 由 于 每 两 个 体 节 
愈合 ,所 以 每 体 节 有 两 对 是, 如 马陆 )。 目 前 已 知 多 足 
岗 约 10 500 种 ,主要 有 蝇 蛤 .马陆 等 。 

昆虫 纲 ( Insecta) :身体 分 头 、 胸 、 腹 3 个 部 分 , 头 
部 有 一 对 触角 , 口 器 有 多 种 分 化 ,主要 有 了 咀嚼 式 口 
器 、 嚼 吸 式 口 器 、 醋 吸 式 口 器 、 刺 吸 式 口 器 .虹吸 式 口 
器 5 种 类 型 ;胸部 3 个 体 节 ,每 节 有 一 对 足 , 大 多 数 种 
类 胸部 有 两 对 翅 ; 目前 已 经 记录 的 种 类 超过 100 万 
种 ,如 蝗虫 . 星 螂 蜜蜂 、 蝉 .甲虫 .蝴蝶 、 蛾 子 、 苍 蝇 及 
晓 子 等 。 








30.2.8 具有 内 骨 骨 和 五 辑 对 称 的 后 口 
动物 一 一 棘皮 动物 


与 其 他 原 口 无 状 椎 动物 不 同 , 琼 皮 动 物 门 的 早 
期 胚胎 发 育 与 背 椎 动物 类 似 ,属于 后 口 动物 , 即 早期 
发 育 时 原 肠 孔 形 成 了 成 体 的 肛门 ,而 成 体 的 口 是 在 
原 肠 孔 的 另 一 端 形成 的 。 来 皮 动 物 成 体 五 辐射 对 
称 。 由 于 它们 的 幼虫 期 是 两 侧 对 称 的 ,成 体 的 五 辐 
对 称 是 由 于 底 栖 和 固着 生活 形成 的 次 生性 辐射 对 
称 ,在 发 生 上 与 刺 胞 动物 等 原始 的 辐射 对 称 是 不 一 
样 的 。 

棘皮 动物 的 身体 形态 比较 特殊 。 以 海 盘 车 为 
例 , 身 体 由 体 盘 和 腕 构成 。 棘 皮 动 物 的 骨骼 起 源 于 
中 胚层 ,是 由 许多 钙 质 的 骨 片 组 成 。 骨 片 形成 了 
辐 、 刺 等 结构 突出 于 体 表 ,使 体 表 粗 糙 不 平 。 

坏 皮 动物 有 由 部 分 真 体腔 形成 的 水 管 系统 (图 
”30.20) ,相当 于 一 个 液压 系统 ,控制 管 足 的 运动 棘皮 
动物 的 神经 系统 包括 一 个 中 央 神 经 环 及 其 通 到 5 条 及 
的 辐 神经 。 


图 30.20 海 盘 车 的 水 管 系统 ( 仿 Heddle,1967 ; 转 引 自 Barmes,1987) 


海 盘 车 的 消化 系统 中 连接 口 的 是 责 门 胃 , 责 门 骨 
之 后 是 幽门 骨 , 有 5 对 幽门 言 囊 分 布 在 脑 内 ,后 有 直肠 
连通 肛门 (图 30. 21 ) 。 丈 皮 动 物 有 肉食 性 的 ,也 有 植 
食性 的 。 

环 皮 动物 全 部 生活 在 海洋 中 ,现存 6 000 多 种 ,而 
化 石 种 类 则 多 达 20 000 多 种 。 常 见 的 丈 皮 动物 见 图 
30.22。 

















肯 片 
Gece 


T 是 综 Ta 


pe I's 


i 


图 30.21 海 盘 车 及 体 壁 结构 


少 索 动物 ( Chordates) 是 指 凡 有 痊 索 ,或 在 演化 过 
程 中 着 索 退 化 ,为 养 椎 所 取代 的 所 有 动物 。 它 们 是 动 
物 界 中 最 高 等 的 一 类 动物 ,在 分 类 上 属于 湖 索 动物 门 
(Chordata) ,其 中 包括 尾 索 动物 . 头 索 动物 和 将 椎 动物 
三 个 亚 门 。 考 椎 动物 是 神经 系统 最 为 发 达 和 复杂 的 动 
物 ,并 由 此 最 后 演化 出 具有 自我 意识 的 人 类 。 很 多 证 
据 表明 将 索 动物 起 源 于 无 洗 椎 动物 ,而 冰 索 动物 与 束 
皮 动物 和 半 索 动物 的 亲缘 关系 更 接近 的 观点 也 为 多 数 
科学 家 所 接受 (图 30.23)。 





始祖 疹 索 动物 
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图 30.23 峭 索 动物 的 系统 树 ( 仿 Mader,2001) 


消 索 动物 门 (Choradata) 的 主要 类 群 如 下 ; 
原 索 动物 (Protochordata) 
尾 索 动物 亚 门 (Urochordata) 
头 索 动物 亚 门 (Cephalochordata) 
准 椎 动物 (vertebrates) | 
状 椎 动物 亚 门 ( Vertebrates ) 
口 纲 ( Cyclostonmiata) 
软骨 鱼 纲 (Chondrichthyes ) 
硬 骨 鱼 纲 ( Osteichthyes) 
两 栖 纲 ( Amphibia) 


息 行 纲 (Reptilia) 
鸟 纲 ( Aves) 
哺乳 纲 ( Mammalia) 


30.3.1 冰 索 动物 的 特征 


疹 索 动物 都 具有 痊 索 (notochord) 、 背 神经 管 ( dor- 
sal tubular nerve cord) 和 鳃 裂 (gil slits ) 这 三 大 特征 
(图 30.24) 。 

兰 索 是 在 动物 背部 ,位 于 消化 管 和 神经 管 之 间 的 
一 条 由 中 胚层 产生 的 棒状 结缔 组 织 ,坚韧 而 有 弹性 ,在 
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图 30.24 疹 索 动物 的 三 大 特征 


低 等 峭 索 动物 中 起 支撑 身体 的 作用 ,终生 保留 。 所 有 
峭 索 动物 的 胚胎 期 都 有 兰 索 ,但 是 在 高 等 的 成 体 誉 索 


动物 (着 椎 动物 亚 门 ) 中 或 部 分 保留 ,或 退化 并 被 分 节 . 


的 骨 质 疹 柱 (vertebral column) 所 取代 。 

背 神经 管 是 位 于 浓 索 背面 的 中 空 管状 的 中 枢 神 经 
系统 。 在 着 椎 动物 中 背 神经 管 分 化 为 前 端 膨大 的 脑 和 
脑 后 的 峭 骨 (spinal cord) 。 

鳃 裂 发 生 在 咽 部 , 即 消化 管 前 段 两 侧 一 系列 成 对 
的 裂缝 , 称 为 鲁 裂 。 鲁 裂 直接 或 间接 与 外 界 相通 。 低 
等 状 索 动物 中 的 鲁 裂 为 呼吸 器 官 , 后 在 进化 中 消失 或 
演变 为 其 他 结构 。 尾 索 动 物 亚 门 . 头 索 动 物 亚 门 和 低 
等 脊椎 动物 亚 门 的 圆 口 纲 、 鱼 类 的 鲁 裂 终生 存在 ,其 他 
养 椎 动物 的 鲁 裂 仅 在 胚胎 期 存在 。 

除 上 述 的 三 大 特征 之 外 , 疹 索 动物 门 的 其 他 共同 
特征 还 有 尾 在 肛门 之 后 、 循 环 系统 为 闭 管 式 ,心脏 位 于 
身体 腹面 等 次 要 特征 。 

动物 界 中 大 约 有 5% 的 动物 属于 卷 索 动物 门 , 包 
括 与 人 类 关系 密切 的 许多 动物 ,如 状 椎 动物 的 鱼 类 、 两 
栖 类 、 爬 行 类 、 鸟 类 和 哺乳 类 。 


30.3.2 无 上 下 颌 是 低 等 普 索 动物 的 
特征 


原 索 动物 无 真正 的 头 和 脑 ,所 以 又 称 无 头 类 (Ac- 
rania) ,包括 尾 索 动物 亚 门 头 索 动物 亚 门 。 

尾 索 动物 约 有 2 000 种 。 个 体 长 度 一 般 不 超过 
30 em, 具备 消 索 动物 的 三 大 特征 ,但 着 索 仅 存在 幼体 
尾部 。 幼 体 自由 生活 ,经 变态 至 成 体 后 营 固着 生 
活 。 成 体 后 部 脊 索 退 化 ,只 保留 鲁 裂 (图 30.25 ) 。 海 畏 


脑 泡 
入 水 管 孔 ”出 入 背 神 经 管 









图 30.25 尾 索 动物 ( 海 畏 ) 的 变态 过 程 
“ ( 仿 Parsons,1977) | 
















(hscidia ) 、 柄 海 精 ( Siyelc) 等 是 这 类 动物 的 代表 。 

头 索 动物 因 其 状 索 纵 贯 全 身 并 伸 到 身体 最 前 端 
而 得 名 ,分 布 在 全 世界 的 热带 和 亚热带 的 浅海 中 , 常 - 
见 的 种 类 为 文昌 鱼 ( Branchiostoma belcheri) , 共 约 : 
25 种 。 
文昌 鱼 没 有 成 对 的 偶 鳍 。 口 部 有 一 套 特 化 的 取 
食 和 滤 食 器 官 ,呼吸 在 水 流 经 咽 部 的 鲁 裂 时 进行 。 
昌 鱼 无 心脏 ,循环 系统 属于 闭 管 式 。 中 空 的 神经 
管 是 文昌 鱼 的 中 枢 神 经 系统 ,但 是 尚 没有 脑 和 省 髓 “ 
明显 的 分 化 (图 30. 26) 。 头 索 动物 仍然 保留 一 些 原 : 
始 和 特 化 的 结构 ,如 无 头 、 无 成 对 附 肢 、 无 心脏 、 无 集 : 
中 的 肾 、 具 特 化 的 口 器 等 ,被 认为 是 前 状 椎 动物 的 原 
和 类 群 。 : 

圆 口 纲 是 现存 状 椎 动物 中 最 低 等 最 原始 的 类 群 ， 
因 有 一 个 圆 形 的 口 盘 而 得 名 (图 30.27)。 口 盘 内 有 发 : 
达 的 角质 齿 ,吸附 于 寄主 体 表 或 钻 人 体内 , 营 寄生 或 半 
寄生 生活 。 它 们 生活 在 海水 或 淡水 中 ,外 形 像 鱼 ,具有 
黏液 腺 发 达 的 皮肤 ,但 比 鱼 类 原始 。 圆 口 纲 动物 有 七 : 
鳃 鳗 和 言 鳗 两 大 类 (图 30.28)。 
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图 30.27 七 鳃 鳗 的 口 盘 ( 仿 Mader,2001) 


与 鱼 类 相 比 , 圆 口 动物 没有 出 现 主动 捕食 的 可 
咬合 的 上 下 颌 ;无 成 对 的 附 肢 ( 偶 鱼 ) , 仅 有 奇 鲜 ; 而 
背 神经 管 开始 分 化 为 脑 和 着 购 , 脑 又 进一步 分 化 为 
大 脑 、 间 脑 、 中 脑 、 小 脑 和 延髓 5 部 分 。 心 脏 也 已 经 
出 现 分 化 ,由 一 心房 .一 心室 一 静脉 窦 组 成 。 圆 品 
岗 动物 还 出 现 了 不 完整 的 头骨 ， 头 部 有 集中 的 嗅 、 

视听 等 感 党 器 官 。 

值得 注意 的 是 圆 口 动物 的 峭 索 终生 存在 ,但 已 有 
锥 形 的 状 椎 骨 , 即 在 消 索 背面 每 一 个 体 节 出 现 了 两 对 
小 的 软骨 弧 片 ,表明 雏形 养 椎 骨 的 出 现 。 另 外 , 圆 口 纲 
动物 的 代表 七 鳃 鳗 的 幼体 具有 许多 与 文昌 鱼 近似 的 原 
始 特征 和 着 椎 动物 的 一 些 基本 特征 ,这 表明 了 圆 口 动 
物 在 动物 进化 中 的 特殊 地 位 。 


30.3 演 索 动物 多 样 性 的 进化 “409: 





图 30.28 讶 鳗 (a) 和 七 鲁 鳗 (b) 


30.3.3 有 颌 并 适应 水 生生 活 的 鱼 类 


鱼 类 是 身体 呈 流 线 型 , 具 鳞 片 ,用 鳃 呼吸 ,出 现 上 
下 颌 的 水 生 准 椎 动物 ,可 以 分 为 软骨 鱼 纲 和 硬 肯 鱼 纲 
Ws 鱼 类 最 重要 的 进化 特征 是 出 现 能 咬合 的 上 下 

颌 (图 30.29)。 上 下 颌 的 出 现 不 仅 能 主动 摄食 ,也 可 
用 于 攻击 、 防 御 \ 求 偶 、 训 条 等 活动 ,所 以 鱼 类 以 后 的 多 
椎 动物 都 保留 了 上 下 颌 。 

鱼 类 除了 有 能 咬合 的 上 下 颌 及 成 对 的 附 肢 ( 偶 
鳍 ) ,骨骼 由 软骨 或 硬 骨 构 成 外 , 状 柱 则 取代 了 关 索 成 





图 30.29 和 鱼 类 上 下 颌 的 进化 ( 仿 Mader,2001) 
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为 身体 的 主要 支持 结构 。 鱼 类 身体 分 为 头 \. 躯 干 和 尾 ， 
体 表 被 鳞 , 表 皮 内 具有 大 量 单 细胞 黏液 腺 ,分 泌 的 医 液 
可 以 减少 身体 在 水 中 运动 的 阻力 (图 30.30)》。 鱼 以 好 
或 脂肪 调节 身体 相对 密度 ( 比重) 获得 在 水 中 的 浮力 ， 
靠 舰 干 分 节 的 肌 节 的 波浪 式 收缩 传递 和 尾部 的 摆动 获 
得 向 前 的 推进 力 。 





腹 馈 
(b) 鲤鱼 ( 硬 骨 鱼 ) 


图 30.30 鱼 的 外 形 ( 仿 Tamplin 等 ,1997) 


鱼 类 已 经 演化 为 主动 捕食 ,出 现 真正 的 牙齿 ,也 出 
现 了 食管 . 骨 、 肠 的 分 化 。 软 骨 鱼 类 有 胰 和 发 达 的 肝 ， 
而 大 多 数 鲁 上 骨 鱼 类 的 肝 和 胰 组 织 混合 在 一 起 称 为 肝 胰 
脏 。 鱼 类 靠 鳃 呼吸 , 鳃 中 有 丰富 的 毛细 血管 分 布 ( 见 
图 6.11)。 | 

全 世界 约 有 22 000 多 种 现 生 鱼 类 ,分 布 在 世界 名 个 
水 域 。 软骨 鱼 纲 主要 有 益 、 氏 \ 鲍 、 银 稣 等 ,全 世界 约 为 
800 种 。 硬 骨 鱼 纲 主 要 有 肺 鱼 \、 中 华 鲜 鲤鱼 等 , 占 现 生 鱼 
类 90% 以 上 的 种 类 ,广泛 分 布 在 淡水 和 海洋 (图 30.31)。 


30.3.4 从 水 生 向 陆 生 转变 的 过 渡 动 
- 物 一 一 两 栖 动物 
两 栖 动物 是 养 椎 动物 中 从 水 生 向 陆 生 过 渡 ,在 动 


物 演化 历程 中 的 一 个 重要 类 群 。 它 们 从 外 部 形态 到 内 
部 结构 已 经 初步 完成 了 由 水 枉 向 陆 生 的 转变 ,各 器 官 


系统 基本 具备 了 陆 生 着 椎 动物 的 结构 ,但 是 仍然 不 能 
完全 脱离 水 环境 而 生存 。 

由 于 陆地 环境 和 水 环境 之 间 在 氧气 含量 、 温 差 变 
化 、 浮 力 等 方面 的 巨大 差异 ,两 栖 动物 在 很 多 方面 表现 
出 始 要 适应 水 生生 活 , 又 要 适应 陆地 生活 , 主要 表 
现 为 : 

皮肤 较 薄 ,有 大 量 黏液 腺 保持 体 表 湿润 ,但 表皮 有 
轻微 角质 化 。 这 使 得 两 栖 类 能 在 水 环境 中 生活 ,同时 
又 可 以 一 定 程度 上 适应 潮湿 的 陆 生 环境 ,防止 了 体内 
水 分 的 丧失 。 

同时 存在 肺 呼吸 、 鳃 呼吸 、 皮 肤 呼吸 (皮肤 与 内 
部 的 组 织 间 分 布 大 量 淋巴 间隙 和 皮下 血管 ) 等 多 种 
呼吸 方式 。 幼 体 主要 以 鳃 呼吸 ,成 体 主要 以 肺 
呼吸 。 
心脏 中 心房 出 现 了 分 隔 ,但 是 血液 中 的 多 氧 血 和 
缺 氧 血 不 能 完全 分 开 , 血液 循 环 为 不 完全 双 循环 ,新 陈 
代谢 率 较 低 ,体温 随 环境 而 变化 。 

肴 柱 初步 分 化 分 为 颈椎 躯干 椎 、. 荐 椎 、 尾 椎 4 部 
分 ,并 演化 出 典型 的 五 趾 ( 指 ) 型 四 肢 。 这 些 都 有 利于 
在 陆地 上 运动 。 

神经 系统 发 育 仍 处 于 较 低 水 平 ,有 了 适应 陆 生 的 
各 种 感觉 器 官 ,但 幼体 仍然 保留 结构 和 功能 与 鱼 类 相 
似 的 侧线 ,有 的 种 类 甚至 保留 至 成 体 。 

排泄 器 官 对 陆 生 适应 尚 不 完善 ,对 于 大 量 渗入 体 
内 的 水 ,肾脏 中 的 肾 小 球 有 很 强 的 泌尿 功能 ,可 将 多 余 
水 分 排出 。 但 是 在 陆地 上 时 , 则 肾 小 管 重 吸收 水 分 的 
能 力 不 强 所 以 不 能 长 时 间 离 开水 。 

繁殖 时 受精 卵 的 发 育 必须 在 水 中 进行 ,孵化 出 
单 循 环 、. 没 有 四 肢 、 用 鳃 呼吸 等 与 鱼 类 结构 相似 的 
幼体 ( 赂 时 ) ,并 经 过 变态 , 才 转 变 为 不 完全 双 循 环 、 


具有 四 肢 、 主 要 用 肺 呼吸 的 初步 适应 陆 生 的 成 体 


阶段 。 > 
全 世界 现存 的 两 栖 类 动物 为 4 300 种 左 
右 (图 30.32)。 : 


30.3.5 适应 陆 生 生活 的 变温 动物 一 一 
息 行 动物 

息 行 动物 真正 适应 了 陆地 生活 。 它 们 是 原始 两 林 

类 在 从 水 生 到 陆 生 的 不 断 演化 过 程 中 ,身体 的 形态 结 

构 进一步 完善 并 复杂 化 形成 的 。 由 于 朴 行 动物 出 现 了 

羊膜 孵 这 种 繁殖 方式 ,使 息 行 类 在 繁殖 期 完全 摆脱 了 

水 的 束缚 。 朴 行动 物 在 中 生 代 适 应 了 地 球 上 多 种 生活 
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(b) 硬 骨 鱼 纲 


图 30.31 





图 30.32 两 栖 类 动物 


环境 ,但 是 体温 仍然 随 环 境 温 度 发 生变 化 。 
羊膜 卵 (amniotic egg) (图 30.33) 外 面 有 一 层 坚 硬 


各 种 鱼 类 


的 石灰 质 卵 过 或 柔韧 的 纤维 质 卵 壳 , 卵 壳 内 为 一 层 至 
密 的 薄 薄 卵 膜 ,防止 卵 受 到 机 械 损 伤 . 水 分 散失 和 微 生 
物 的 侵害 。 多 过 表面 有 许多 微 孔 , 以 保持 与 外 界 的 气 
体 交换 。 羊 膜 卵 内 有 储存 卵黄 的 卵黄 囊 , 可 以 保证 胚 
胎 的 正常 发 育 。 在 发 育 过 程 中 胚胎 周围 的 裙 争 环 绕 胚 
胎生 长 ,逐渐 形成 一 个 具有 两 层 膜 的 襄 , 外 层 为 绒毛 膜 
(chorion) ,内 层 为 羊膜 (amnion ) 。 羊 膜 将 胚胎 包 在 羊 
膜 腔 (amniotic cavity) 之 内 。 羊 膜 腔 是 一 个 充满 羊水 
的 密闭 的 腔 ,为 胚胎 提供 了 一 个 发 育 所 需要 的 水 环境 。 
胚胎 发 育 代谢 产生 的 废物 贮存 在 由 胚胎 原 肠 后 部 突起 
形成 的 尿 囊 (allantois) 中 。 尿 囊 膜 上 有 丰富 的 毛细 血 
管 ,代谢 产生 的 二 氧化 碳 再 通过 卵 壳 表面 微 孔 排 出 ,而 
氧气 也 通过 卵 壳 进 入 尿 囊 膜 上 的 毛细 血管 供给 胚胎 发 
育 。 羊 膜 卵 的 结构 保证 了 有 疏 行 类 在 陆地 上 可 以 正常 繁 
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图 30.33 羊膜 卵 的 结构 ( 仿 Mader,1994) 


殖 ,而 不 必 一 定 依赖 水 环境 。 
人 行动 物 表皮 高 度 角质 化 ,形成 角质 鳞片 ,可 以 号 


止 体内 水 分 燕 发 。 骨 骼 系统 得 到 加 强 。 资 柱 进一步 分 


化 为 颈椎 胸椎 \ 腰 椎 荐 椎 和 尾 椎 5 部 分 ,其 中 颈椎 数 


目 增多 ,使 动物 颈 部 增长 , 头 部 更 加 灵活 。 出 现 了 由 胸 


椎 . 肋 骨 、 胸 骨 围 成 的 胸廓 , 既 保 护 了 内 脏 ,也 增强 了 肺 的 
呼吸 。 它 们 具有 典型 的 五 趾 ( 指 ) 型 四 肢 , 趾 ( 指 ) 端 具 爪 ， 
同时 荐 椎 承 重 的 增加 使 动物 在 陆地 运动 能 力 加 强 。 

疯 行 类 血液 循环 仍 为 不 完全 双 循环 。 心 脏 包 括 完 
全 分 隔 的 两 个 心房 和 一 个 心室 ,但 心室 分 隔 不 完全 
( 鳄 类 心室 室 间隔 完全 而 分 为 左右 心室 ) ,因此 血液 彼 
此 混合 的 程度 较 两 栖 类 低 。 扑 行动 物 排泄 的 最 终 产物 


图 30.34 





各 种 爬行 类 


为 几乎 不 溶 于 水 的 尿酸 ,以 保存 体内 的 水 分 。 
全 世界 现存 的 扑 形 类 动物 约 有 6 300 种 左右 (图 
30.34)。 


30.3.6 ”适应 飞翔 的 恒温 动物 一 一 鸟 类 
鸟 类 是 全 身长 羽毛 适 于 飞行 的 恒温 状 椎 动物 。 乌 


类 几乎 所 有 的 身体 结构 都 在 进化 过 程 中 变 得 更 加 适 于 


飞行 。 鸟 类 的 飞行 器 官 是 前 肢 演 变 成 的 翅膀 。 翅 膀 的 
形态 与 飞机 的 辟 相 似 ,符合 空气 动力 学 原理 ;飞行 的 动 
力 则 来 自 胸部 肌肉 的 强 有 力 的 收缩 。 鸟 类 的 身体 长 成 
流线型 可 以 减少 飞行 阻力 ; 头 部 有 和 角质 嗓 而 口中 无 牙 
齿 ,可 以 减轻 头 部 重量 有 利于 控制 飞行 姿势 ;全 身 骨 骼 
都 是 蜂窝 状 结构 以 及 肉 鸟 的 生殖 系统 减少 一 个 卵巢 ， 
可 减轻 全 身 重量 。 

”与 其 他 状 椎 动物 不 同 , 鸟 类 的 肺 是 由 多 极 分 支 形 
成 的 复杂 网 状 管道 系统 构成 ,丰富 的 毛细 血管 密布 在 
微 支气管 周围 。 此 外 鸟 类 还 有 4 对 半 气 训 ,辅助 呼吸 ， 
使 得 鸟 类 无 论 在 吸 气 或 呼 气 时 均 有 新 鲜 空气 进入 肺 部 
进行 交换 。 这 种 独特 的 呼吸 方式 满足 了 鸟 类 飞翔 时 的 
高 耗 氧 量 , 称 为 高 效 的 双重 呼吸 系统 。 

鸟 类 的 上 下 颌 向 前 促 并 包 以 角质 鞘 形 成 吹 , 口 内 
没有 牙齿 ,消化 管 有 咽 、 食 管 、 嗪 赛 、 腺 胃 、 肌 胃 、 小 肠 、 
盲肠 直肠 和 泄殖腔 (图 30.35) 。 叹 豆 是 食管 的 膨大 ， 
具 储存 和 软化 食物 的 功能 。 腺 胃 可 分 沁 消 化 液 。 肌 胃 
具 厚 的 肌肉 壁 ,黏膜 表面 为 角质 膜 , 常 有 沙 石 在 肌 胃 
内 ,具有 很 强 的 机 械 消 化 能 力 。 鸟 类 消化 系统 的 消化 
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能 力 很 强 ,消化 速度 快 。 鸟 的 排 汇 物 主要 为 尿酸 。 排 
汇 器 官 重 阴 收 水 分 的 功能 较 强 , 尿 中 水 分 很 少 ,排泄 物 
随 数 便 随时 排出 。 

鸟 的 心脏 完全 地 分 为 左右 心房 和 左 、 右 心室 ,多 
氧 血 和 缺 氧 血 在 心脏 内 得 以 完全 分 开 。 鸟 类 的 体温 一 
般 维持 在 40 ~42% ,体温 的 恒定 使 它们 活跃 于 各 种 气 
候 和 季节 中 。 

鸟 类 具有 敏锐 的 视力 ,良好 的 听力 ,非常 复杂 的 繁 
殖 和 社会 行为 。 

全 世界 现存 鸟 类 约 9 700 种 ,并 几乎 每 年 仍然 有 新 
种 被 发 现 。 图 30. 36 为 鸟 类 的 几 种 生态 类 型 的 代表 。 
30.3.7 高 等 硝 权 动物 一 -哺乳 动物 

哺乳 动物 全 身 被 毛 , 除 单 孔 类 外 都 是 胎生 ,有 哺乳 和 
养育 后 代 的 能 力 , 具 有 汗腺 。 此 外 ,哺乳 动物 还 具有 发 达 
的 神经 系统 和 各 种 感觉 器 官 ,很 好 的 体温 调节 能 力 和 适 
应 能 力 ,以 及 灵活 快速 的 运动 能 力 。 身 体 结构 和 习性 使 
哺乳 类 具有 适应 各 种 生态 环境 和 气候 类 型 的 能 力 , 哺 乳 
动物 之 所 以 被 认为 是 动物 中 最 进化 的 .最 高 等 的 类 群 ,是 
因为 哺乳 动物 有 以 下 这 些 进步 而 完善 的 生物 学 特征 : 

胎生 。 除 产 卵 的 单 孔 类 ( 鸭 嘴 兽 ) 等 少数 外 ,其 他 
哺乳 动物 受精 卵 在 进入 母体 子宫 后 植 和 子宫 壁 中 ,其 






(a) 走 食 ( 驶 鸟 ) (b) 游 禽 ( 企 笋 ) (0) 涉 禽 ( 鸥 ) 





( 猛禽 ( 座 ) (g) 坞 鸟 类 ( 甬 ) (h) 草鸡 类 ( 稚 ) (QD) 攀 禽 ( 吸 木 鸟 ) 
30.36 鸟 类 的 几 种 生态 类 型 的 代表 (ed.e.f.h,i 仿 Parsons,1977) 
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绒毛 膜 、 尿 历 膜 与 母体 子宫 内 膜 结合 形成 胎盘 (图 
16.23)。 胎 儿 在 母体 内 的 发 育 过 程 中 所 有 营养 和 氧气 
以 及 排泄 的 废物 是 通过 胎盘 来 传递 的 。 胎 生 对 后 代 的 
发 育 和 生长 具有 完善 有 利 的 保护 作用 。 从 受精 卵 \ 胚 
胎 、 胎 儿 产 上 出、 至 幼 仔 自立 的 整个 过 程 均 有 和 母 兽 的 良好 
的 保护 ,使 后 代 的 成 活 率 大 为 提高 。 站 

哺乳 动物 的 母体 均 有 乳腺 ,多 数 还 有 乳头 ,乳腺 是 
高 度 特 化 的 汗腺 。 母 兽 以 乳汁 哺育 幼 仔 , 同 时 对 幼 仔 
进行 多 方面 的 保护 。 在 哺乳 期 和 其 后 的 一 段 时 间 维 系 
母子 问 的 社会 联系 .促进 幼 兽 早 期 学 习 捕食 和 同 种 群 
闻 社 会 行为 的 训练 ,直至 幼 兽 独立 生活 。 

哺乳 类 的 皮肤 中 ,表皮 和 真皮 加 厚 ,角质 层 发 达 。 
皮肤 衍生 物 形态 复杂 ,功能 多 样 ,在 对 机 体 的 保护 、 体 
温 调节 、 感 受 刺激 、 分 废 和 排泄 等 方面 起 着 重要 作用 ， 
如 毛 、 皮 肤 腺 . 蹄 、 角 等 。 

哺乳 类 骨骼 高 度 简化 和 具有 灵活 性 。 状 椎 仍然 


分 为 颈椎 胸椎, 腰椎、 荐 椎 和 尾 椎 5 部 分 , 椎 体 间 有 





(a) 针 恨 ( 原 兽 亚 纲 ) 





《c) 绕 鼠 (后 兽 亚 纲 ) 


30.37 哺乳 动物 代表 种 ( 引 自 夏 武平 等 ,1964 等 ) 








软骨 的 椎间盘 相隔 ,可 吸收 和 缓冲 运动 时 对 养 柱 的 
冲击 。 四 肢 肌 肉 发 达 , 以 适应 哺乳 动物 高 速 灵活 的 
复杂 活动 。 

消化 系统 功能 完善 。 消 化 管 包 括 口 腔 、 咽 、 食 管 、 
胃 、 小 肠 (十 二 指 肠 、 空 肠 、 回 肠 ) 大肠 (盲肠 、 结 肠 、 直 
肠 ) 和 肛门 。 消 化 腺 有 唾液 腺 、. 肝 、 胰 。 根 据 食 性 , 哺 
乳 类 分 为 食 虫 类 食肉 类 、 食 草 类 和 杂食 类 4 种 。 

哺乳 类 血管 趋 于 简化 ,使 血液 循环 速度 加 快 ,血压 

高 ,循环 效率 提高 , 肺 由 复杂 的 支气管 树 和 盲 端 的 肺 

泡 构 成 ,气体 交换 面积 增加 。 哺 乳 类 腹部 具有 肌肉 质 
的 横 肾 , 肥 肌 的 收缩 和 舒张 协助 肋 间 肌 扩 张 和 缩 小 胸 
腔 , 促 进 呼吸 。 

哺乳 动物 的 大 脑 特 别 发 达 , 大 脑 表面 形成 沟 回 , 神 
经 元 数量 大 增 ,感觉 器 官 极为 灵敏 , 眼 、 耳 、 鼻 等 器 官 发 
达 。 行 为 十 分 复杂 。 

现存 的 哺乳 动物 有 4 600 多 种 ,代表 种 见 图 
30.37。 





《d) 黄 鼠 ( 真 兽 亚 纲 ) 








.为 什么 说 海 编 动物 是 多 细 胸 动物 进化 中 的 一 个 侧 支 ? 

. 为 什么 说 三 胚层 无 体腔 动物 是 动物 进化 中 的 一 个 新 阶段 ? 

. 比较 软体 动物 和 环节 动物 结构 上 的 异同 。 如 何 看 待 它们 的 进化 地 位 ? 

. 节肢 动物 有 哪些 特征 ?从 生物 学 特征 解释 昆虫 为 什么 能 够 在 地 球 上 如 此 繁 感 ? 

. 冰 索 动物 门 有 哪 三 个 主要 共同 特征 ?形成 特征 的 结构 是 如 何 发 生 的 ,有 何 功 能 ,有 何 进化 意义 ? 

.为 何 说 文昌 鱼 在 动物 进化 上 有 重要 地 位 ? 有 哪些 进步 特征 、 特 化 特征 和 原始 特征 ? 

. 两栖 类 的 形态 结构 是 如 何 既 适应 水 生生 活 , 又 适应 陆地 生活 的 ? 这样 的 适应 是 怎样 影响 两 栖 类 各 个 器 官 
系统 进化 的 ? 

8. 比较 两 栖 动物 和 疏 行 动物 的 特征 。 为 什么 会 出 现 这些 不 同 ? 

9. 鸟 类 的 器 官 系统 及 形态 结构 是 如 何 适 应 飞翔 生活 的 ? 

10. 哺乳 动物 有 哪些 重要 进步 特征 ?为 什么 说 哺乳 动物 是 最 高 等 的 次 鹤 动 物 ? 
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人 类 的 进化 





31.1 人 类 与 灵长目 
31.2 人 类 的 进化 过 程 


这 只 黑猩猩 似乎 在 思考 和 推理 。 不 要 
忘 了 ,黑猩猩 两 岁 时 就 可 以 在 镜子 中 
辨别 出 自己 ,开始 有 了 对 自己 的 认识 。 
这 在 以 前 一 直 认 为 是 人 类 的 一 项 特权 。 





在 1859 年 达尔 文 的 《物种 起 源 》 问 世 后 不 久 , 又 有 两 本 著作 的 出 版 震动 了 
当时 的 学 术 界 , 这 就 是 赫 撒 黎 (T. 阳 . Huxley) 在 1863 年 出 版 的 (人 在 自然 界 中 
的 地 位 》(Man"s Place in Nature) 和 达尔 文 在 1871 年 出 版 的 (人 类 的 由 来 》(The 
Descent of Man) 。 他 们 认为 ,人 类 不 可 能 不 遵从 宇宙 自然 法 则 ,人 类 也 是 进化 
的 产物 。 他 们 推论 人 是 从 “类 人 猿 这 一 亚 类 中 的 某 一 古代 成 员 ” 进 化 而 来 ,从 
而 把 人 从 某 种 超然 的 地 位 拉 了 下 来 。 

根据 他 们 的 假说 ,从 人 类 的 祖先 到 最 早 的 解剖 结构 上 的 现代 人 类 之 间 , 存 
在 一 些 化 石 人 类 ,， 随 着 时 间 的 推移 ,他 们 身上 猿 的 特点 越 来 越 少 ,而 人 的 特点 越 
来 越 多 。 这 一 点 已 经 被 达尔 文 以 来 一 个 多 世纪 发 现 的 化 石 记录 所 证 实 。 现 在 
人 们 已 经 找到 长 达 440 万 年 基本 上 连续 不 断 的 人 科 化 石 。 由 于 人 科 进 化 是 多 
分 支 的 过 程 , 有 些 化 石 人 科 成 员 并 不 是 今天 现代 人 的 直接 祖先 ,但 他 们 在 总 体 
上 表现 出 从 猿 到 人 的 进化 趋势 。 





mates) 、 类 人 猿 亚 目 (Anthropoidea) (图 31. 1)。 灵 长 

目 是 树 栖 的 哺乳 动物 。 同 属 灵长目 的 动物 有 许多 适应 

树 栖 的 共同 性 状 。 人 类 不 再 生活 在 树 上 ,但 人 们 身体 

: 六 上 仍然 保留 了 许多 树 栖 祖先 的 特性 。 有 些 原先 适应 树 

31.1.1 人 类 属于 灵长目 | 栖 生活 的 性 状 ,例如 ,两 眼 朝 前 ,形成 立体 视野 ,对 今天 
在 分 类 学 上 ,人 类 属于 哺乳 动物 中 的 灵长目 (Pri- ”人 类 的 生存 方式 仍然 是 有 意义 的 。 








| 





原 钦 亚 目 ( Prosimi) 是 比 类 人 猜 亚 目 要 原始 的 另 
一 类 灵长目 动物 。 在 晚 白 垩 纪 地 层 中 发 现 的 原 猴 化 
石 ,断代 在 6 500 万 年 前 ,是 已 知 最 时 的 灵长目 化 石 。 
这 时 正 值 恺 龙 生活 的 末期 。 在 丽 龙 灭绝 后 , 原 猴 得 到 
扩大 发 展 。 

今天 生活 的 原 钦 有 35 个 物种 。 松 鼠 大 小 的 瘦 猴 ， 
生活 在 非洲 和 东南 亚 的 森林 里 。 它 的 手 和 脚 的 5 个 指 
( 趾 ) 都 是 高 度 可 动 的 ,大 拇指 和 大 脚趾 可 以 和 其 他 指 
. (由 ) 相 对 。 手 和 足 都 有 发 育 得 很 好 的 触觉 。 两 只 眼 
畏 都 在 面部 的 前 面 ,视野 重 登 ,增加 了 深度 感 党 。 它 的 
肩 关节 和 腰 关 节 有 比较 大 的 活动 度 。 这 些 都 是 适应 树 
栖 的 特性 ,也 是 灵长目 的 共有 特性 。 和 类 人 狂 相 比 , 原 
猴 的 脑子 比较 小 ,鼻子 较 大 ,生殖 系统 不 是 很 有 效 , 手 
的 操作 能 力 还 比较 小 。 

在 大 约 4 000 万 年 前 出 现 了 最 早 的 类 人 狼 。 它 有 
相对 大 的 脑 ,相当 扁平 的 面部 ,两 眼 朝 前 ,并 被 骨 质 的 
眉 关 所 保护 。 和 原 狼 相 比 ,类 人 猿 更 多 地 依靠 视觉 ,更 
少 依靠 嗅觉 ; 手 的 操作 能 力也 有 所 增强 。 类 人 猿 有 两 
个 次 目 , 阔 鼻 猴 次 日 (Platyrrhines ) 和 狭 自 猴 次 目 ( Cat- 
arrhines ) 。 

阅 鼻 狼 的 鼻 扁 平 ,两 个 自 孔 相距 较 大 , 齿 式 是 
2:1:3:3。 搁 鼻 猴 首先 发 现在 南美 洲 , 故 又 称 新 世界 猴 





次 目 狐 猴 次 目 眼镜 猴 次 目 “ 阔 生 猴 次 目 狭 鼻 猴 次 目 
超 科 ” 狐 猴 超 科 ” 瘦 猴 超 科 卷 尾 猴 超 科 狗 猴 超 科 人 猿 超 科 
科 长 辟 猿 科 猩猩 科 ”人 科 
玉 朋 大 猩猩 ”人 
亚 科 亚 科 1 
现存 狐 瘦 眼 郑 独 长 猩 大 黑 人 
a 猴 猴 镜 尾 猴 辟 猩 猩猩 

猴 猴 狂 猩 独 


图 31.1 灵 长 类 分 类 简 图 


(new world monkeys) 。 卷 尾 猴 ( Cebus capuciuns ) 是 一 
种 居住 在 中 美洲 雨林 中 的 益 鼻 猴 , 有 一 个 长 长 的 尾 可 
以 抓 握 树枝 。 

狭 鼻 猴 的 两 个 鼻孔 朝 下 , 紧 靠 在 一 起 ,中 间 仅 一 个 
狭 鹤 的 鼻中隔 将 之 分 开 。 齿 式 是 2:] :2 :3, 比 阔 鼻 狼 
少 一 个 前 白 齿 。 狭 鼻 猴 分 布 于 非洲 和 欧 亚 大 陆 。 非 浏 
稀 树 章 原 上 的 独 独 以 及 分 布 广泛 的 猕猴 (Macaca ) 都 
属于 狭 鼻 猴 。 其 中 有 一 些 著名 的 珍稀 动物 ,如 分 布 在 
我 国 四 川 .贵州 云南、 甘肃 陕西、 湖北 一 带 的 金丝猴 
( Rhinopithecus roxellanae ) 。 狭 鼻 猴 下 分 为 两 个 超 科 : 
狂 猴 超 科 (Cercopithecoidea) 和 人 猜 超 科 ( Homi- 
noidea) ,前 者 称 为 旧 世 界 猴 (old world monkeys) ,它们 
之 间 最 容易 辨认 的 特性 是 猕猴 超 科 有 外 尾 , 人 狼 超 科 
没有 外 尾 ( 作 为 一 种 疹 椎 动物 , 人猿 超 科 在 胚胎 发 育 
阶段 是 有 一 个 尾 的 ) 和 人 属于 人 猿 超 科 。 除 了 人 之 外 ， 
人 猿 超 科 还 有 长 臂 猿 ( gibbons)、 猩 猩 (orangutan)、 大 
猩猩 (gorilla) 和 黑猩猩 (chimpanzen) ,它们 是 人 类 的 近 
亲 ( 图 31.2)。 

人 们 时 就 认识 到 人 与 非洲 大 猿 (黑猩猩 .大 猩 
狸 ) 有 着 密切 的 关系 。 但 是 ,直到 20 世纪 后 叶 , 由 于 
分 子 生 物 学 的 发 展 ,它们 之 间 亲 缘 关 系 的 密切 程度 
才 被 揭示 出 来 。 例 如 , 对 人 与 几 种 非 人 灵 长 类 动物 
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相对 进化 距离 


图 31.2 几 种 灵长目 动物 的 系统 树 ( 引 自 Postlethwait,1989) 


的 一 组 蛋白 质 的 氨基 酸 序列 进行 了 测定 ,发 现 人 与 
黑猩猩 之 间 不 同 氮 基 酸 所 占 比例 为 0.27% ,与 大 狸 
猩 为 0.65% ,它们 都 小 于 1% ;与 猩猩 为 2.78% ,与 
长 臂 猿 为 2.38% ,与 猕猴 差 得 更 远 一 些 为 3.89% 特 
别 应 该 提 到 的 是 ,人 与 黑猩猩 的 基因 组 序列 已 经 完 
全 测定 ,并 进行 了 仔细 比较 。 在 构成 人 类 和 黑猩猩 
的 基因 组 ,共有 约 30 亿 个 碱 基 对 ,其 中 只 有 4 000 万 
个 有 区 别 , 仅 占 1.33% 。 基 因 序 列 差异 如 此 小 ,人 类 
学 家 重新 调整 人 猿 超 科 的 分 类 ,将 两 种 非洲 猿 列 到 
人 科 中 。 现 在 把 人 猿 超 科 分 为 3 个 科 : 长 臂 猿 科 
(Hylobatidae) 、 猩猩 科 (Pongidea)、 和 人 科 (Homini- 
dae)。 人 科 又 分 为 2 个 亚 科 :大 猩猩 亚 科 (Gorilli- 
nae) ,包括 大 猩猩 和 黑猩猩 ;人 亚 科 ( Homininae ) , 包 
括 智 人 (Homo sapiens ) 和 南方 古 猜 ( Australopithecus) 
等 化 石 人 类 。 人 类 学 家 为 人 亚 科 起 了 一 个 普通 的 名 
称 :hominin。 现 在 ,hominin 已 经 日 益 频 繁 地 出 现在 


人 类 学 的 文献 中 。 
31.1.2 ” 猿 是 我 们 的 近亲 


长 辟 猿 、 猩 猩 .大 猩猩 和 黑猩猩 都 居住 在 热带 检 
林 ,统称 之 为 猿 。 它 们 主要 是 素食 的 ,黑猩猩 也 吃 些 昆 
忠和 某 些小 的 状 椎 动物 。 了 

长 辟 猿 是 一 类 最 小 、 最 轻 和 最 机 敏 的 猿 ,全 部 是 树 
栖 的 ,共有 9 个 物种 。 分 布 于 北 起 中 国 华南 、 经 缅甸 直 
到 马来西亚 和 印度 尼 西 亚 大 部 分 岛屿 的 热带 雨林 。 猩 
猩 是 一 种 胆 忧 的 独居 生物 ,生活 在 苏门答腊 和 婆罗 洲 
的 热带 雨林 ,在 树 上 用 四 歧 缓 慢 行 动 ,在 地 面 则 以 拳 着 
地 行走 。 大 猩猩 是 现 生 猿 中 最 大 的 一 种 ,生活 在 非洲 。 
它 能 攀登 树木 ,但 由 于 身体 第 重 ,几乎 在 地 面 上 度 过 全 
部 时 间 。 在 地 面 上 行走 时 ,用 指 节 着 地 步行 。 黑 猩猩 
居住 在 中 非 的 热带 森林 ,有 时 也 出 现在 非洲 的 稀 树 草 
原 上 , 它 大 约 有 1/4 时 间 生 活 在 地 面 ,也 是 指 节 步 








行者 。 

在 这 些 猿 中 ,黑猩猩 最 受到 科学 家 的 重视 并 被 广 
泛 地 研究 过 。 在 黑猩猩 的 生活 中 ,有 一 定数 量 的 行为 
不 是 下 过 遗传 途径 从 上 一 代 传 递 给 下 一 代 的 ,而 是 后 
天 通过 蓝 拟 和 学 习 而 获得 。 现 在 被 一 些 生 物 学 家 认为 
是 广义 的 文化 行为 。 科 学 家 曾 记 录 到 非洲 野生 黑猩猩 
共计 有 39 项 这 类 行为 ,其 中 有 一 部 分 属于 制造 和 使 用 
工具 的 行为 。 过 去 ,人 们 认为 只 有 人 才能 制造 工具 , 提 
出 “人 ,工具 制造 者 "这 个 命题 。 现 在 发 现 , 黑 狸 狮 也 
能 制造 比较 简单 的 工具 。 例 如 ,黑猩猩 可 以 将 一 个 柔 
软 的 枝条 , 择 去 叶子 , 插 到 白蚁 梨 穴 的 洞 中 去 “ 钓 ” 白 
蚊 。 它 还 可 以 将 一 团 树 叶 揉 碎 , 用 来 吸取 水 分 等 。 一 
些 研 究 者 反复 证 明了 ,经 过 训练 ,黑猩猩 能 够 学 会 一 定 
数量 的 人 类 手势 语 。 手 势 语 已 经 是 一 种 具有 语法 结构 
的 符号 通讯 。 我 们 还 不 知道 ,在 野生 黑猩猩 中 是 否 使 
用 类 似 的 通讯 方法 。 

过 去 认为 ,人 类 是 唯一 能 思考 和 有 自我 意识 的 
动物 。 这 是 曾 被 我 们 长 期 固守 的 一 种 信念 ,现在 却 
受到 挑战 。 当 人 们 第 一 次 在 黑猩猩 的 额 上 点 一 个 
红 点 ,并 把 它 引 到 镜子 前 面 , 它 的 反应 和 其 他 动物 
一 样 , 它 看 到 镜子 中 的 自己 就 如 同 看 到 同类 的 其 他 
个 体 。 它 甚至 试图 去 擦 掉 镜子 中 黑猩猩 额 上 的 红 
点 。 然 而 , 几 天 以 后 , 它 却 对 着 镜子 去 擦 掉 自 己 额 
上 的 红 点 。 这 表明 , 它 认 识 到 镜子 中 的 黑猩猩 就 是 
自己 。 它 利用 镜子 去 察看 自己 身体 上 原先 看 不 见 
的 地 方 。 它 对 着 镜子 做 鬼脸 ,使 用 的 表情 同 它 与 其 
他 黑猩猩 交往 时 是 显然 不 同 的 。 著 名 的 黑猩猩 研 
究 专家 古 德尔 (Jane Goodall) 曾 说 :“ 我 们 不 是 这 个 
星球 上 唯一 的 有 意识 和 理智 的 动物 。” 

生物 学 家 在 研究 非 人 灵 长 类 的 智力 时 ,发 现 了 
这 样 一 个 事实 :实验 室 的 试验 无 可 置疑 地 证 明 , 猴 和 
猿 非常 聪明 ,然而 ,野外 的 研究 却 表 明 , 在 谋生 方面 ， 
并 不 需要 太 多 的 智力 。 答 案 在 灵 长 类 的 社会 生活 方 
面 。 灵 长 类 动物 的 群体 ,在 大 小 和 组 成 上 并 没有 什 
么 特别 的 地 方 , 但 是 在 群体 内 部 个 体 之 间 的 相互 作 
用 上 , 却 远 比 其 他 哺乳 动物 复杂 。 它 们 之 间 有 一 个 
错综复杂 且 不 断 变化 的 彼此 “结盟 ”的 网 络 。 灵 长 类 
的 个 体 在 一 定 程度 上 是 靠 结盟 关系 和 使 用 谋略 ,而 
不 全 是 靠 体力 在 群体 内 部 的 竞争 中 获 益 并 取得 成 
功 。 它 们 的 谋生 方式 并 没有 明显 地 超出 其 他 哺乳 动 
物 。 推 动 非 人 灵 长 类 智力 增长 的 选择 压力 主要 来 自 
.复杂 的 社会 关系 和 相互 作用 。 





31.1 ”人 类 与 灵长目 “4195 


31.1.3 人 与 猿 在 解剖 性 状 上 的 差别 


人 类 具有 许多 灵长目 ,特别 是 类 人 猿 亚 目 动物 的 
共同 特性 ,如 人 的 手 是 “5 指 " 型 的 ,每 个 指 都 比较 灵 
活 ; 指 甲 代 替 了 爪子 ;两 眼 朝 前 ,视野 重 倒 ;视觉 发 达 而 
嗅觉 不 太 发 达 ; 肩 关节 和 髋 关节 有 比较 大 的 活动 度 ; 等 
等 。 然 而 ,从 猿 到 人 ,生存 方式 发 生 了 深刻 的 变化 ,在 
体质 上 也 必然 会 发 生 相应 的 变化 。 

在 人 猿 超 科 中 ,只 有 人 适应 于 完全 的 直立 姿势 
和 仅仅 用 两 足 行走 (图 31.3) 。 人 的 头 部 位 于 躯干 的 
上 部 ,而 不 是 在 躯干 的 前 面 。 人 颅骨 基部 的 枕骨 大 
孔 在 颇 基 的 中 央 , 兰 柱 的 上 方 ; 猿 的 枕骨 大 孔 位 于 鼎 
骨 的 后 部 。 人 的 股骨 在 行走 时 常常 和 躯干 的 重 直 线 
形成 一 个 角度 ,一 只 脚 着 地 时 身体 的 重心 仍 能 接近 
于 中 轴 ; 而 猿 用 两 足 行走 时 股骨 总 是 和 身体 垂直 线 
平行 ,身体 重心 在 左右 脚 两 者 之 间 来 回 变动 ,导致 周 
而 复 始 的 左右 播 摆 (图 31.4b) 。 人 脚 已 经 失去 抓 握 
能 力 。 人 脚 的 大 趾 和 其 他 趾 并 行 排列 ,成 为 行走 时 
的 着 力 点 。 人 脚底 部 有 纵向 和 横向 的 脚 弓 。 而 猿 的 
大 脚趾 和 其 他 趾 能 相对 运动 ,可 以 用 于 抓 握 , 肢 底板 
几乎 是 平 的 (图 31.4d)。 

直立 行走 使 人 手 从 行走 中 解放 出 来 ,成 为 劳动 器 
官 。 人 让 短 而 宽 ,指骨 直 , 有 比较 宽 的 指 尖 。 猿 手 比较 
长 ,指骨 是 弯曲 的 , 指 尖 狭 窑 。 二 者 最 大 的 区 别 在 于 ， 
人 的 大 拇指 得 到 很 好 的 发 育 , 而 猿 的 大 拇指 是 简 缩 的 
(图 31.4c)。 

人 的 脑 容量 在 灵 长 日 动物 中 是 最 大 的 。 猿 的 脑 容 
量 约 为 400 ~500 mL, 而 人 的 脑 容 量 平均 为 1 350 mL， 
为 猿 的 3 倍 。 相 应 的 ,人 的 颅骨 比 猿 的 大 得 多 ,在 眼 丑 
之 上 有 一 个 高 答 的 额 ,而 猿 的 额 则 是 后 倾 的 。 人 的 牙 
齿 比 较 小 , 尖 牙 已 经 门齿 化 , 颌 部 后 缩 ;而 猿 的 牙齿 较 
大 , 尖 牙 突出 牙 列 , 颌 部 突出 。 人 类 已 经 淘汰 了 将 尖 牙 
用 于 所 杀 的 功能 。 人 的 头 部 平衡 地 安置 在 背 柱 之 上 ， 
附着 在 枕骨 和 着 柱 之 间 的 肌肉 减弱 ,下 僻 骨 和 面部 及 
类 骨 之 间 的 肌肉 也 减弱 ,保护 眼睛 的 强化 结构 眉 疹 消 
失 , 人 的 头 部 和 面部 表面 变 得 比较 平滑 ,不 再 具有 猿 那 
样 粗 久 的 外 形 ( 图 31.4a)。 

猿 和 其 他 哺乳 动物 的 喉 位 于 喉 晓 的 高 处 ,而 人 的 
吃 在 喉 吡 中 的 位 置 要 低 得 多 (图 31.4e)。 因 此 ,人 有 
一 个 长 而 大 的 声 道 ,加 上 人 的 舌头 在 口腔 内 比较 灵活 
等 因素 ,人 可 以 发 出 50 种 音素 而 猿 只 能 发 出 12 种 
音素 。 








31 .人 类 的 进化 


猿 新 生 儿 的 脑 容量 大 约 为 成 年 猿 的 一 半 。 人 
脑 比 猿 脑 大 3 售 , 人 的 胎儿 必须 提前 到 脑 容量 为 成 
年 人 的 1/3 时 出 生 , 才 能 顺利 通过 骨盆 的 开 日 。 而 
提前 出 生 的 初生 儿 , 毫 无 自助 能 力 。 不 仅 如 此 , 儿 
童 期 还 向 后 延长 。 这 就 使 人 在 幼年 需要 亲 代 抚育 


的 时 间 特 别 长 。 这 对 于 人 学 习 和 接受 社会 文化 成 
为 一 个 社会 的 人 、 文 化 的 人 是 非常 重要 的 。 

人 类 体质 特征 在 进化 过 程 中 并 不 是 同时 出 现 的 ， 
也 不 是 齐头并进 的 ,而 是 渐次 出 现 的 。 在 人 的 远亲 和 
现代 人 之 间 出 现 一 系列 的 中 间 类 型 。 
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图 31.3 猿 (a) 和 人 (b) 上 骨骼 系统 的 比较 ( 仿 Newton,1996) 








图 31.4 人 与 猿 几 个 解剖 性 状 的 比较 (a) 颅骨 :人 的 头 部 
位 于 艇 于 的 上 部 ,礼部 肌肉 较 弱 ; 猿 的 头 部 位 于 躯干 的 前 部 ,有 强大 
的 枕 部 肌肉 。(b》 股 肯 : 人 的 股骨 积 躯 于 垂直 线形 成 角度 , 镍 的 趋 
于 平行 。(e) 大 拇指 :人 的 大 拇指 发 育 良 好 ,而 猿 的 是 简 缩 的 。 
(d) 叶 底 :人 的 脚底 部 有 发 育 良 好 的 脚 弓 , 猿 几乎 是 平 的 。(e) 只 
的 位 置 :人 的 喉 在 喉 哆 中 的 位 置 比 猿 低 得 多 








31.2 人 类 的 进化 过 程 





31.2.1 一 个 多 分 支 的 人 亚 科 (Homi- 
nin ) 谱系 


现代 人 在 没有 其 他 人 亚 科 成 员 与 之 进行 竞争 的 条 
件 下 ,独自 在 地 球 上 生活 了 4 万 多 年 。20 世纪 五 六 十 
年 代 , 一 些 进化 生物 学 家 认为 ,地 球 上 没有 可 供 一 种 以 
上 孕育 文化 的 人 亚 科 成 员 生 存 的 生态 空间 和 资源 。 在 
人 亚 科 的 系统 树 上 ,除了 有 一 个 通 向 粗壮 南 猿 的 分 支 
外 ,其 他 的 化 石 人 类 都 位 于 人 亚 科 系统 树 的 主干 上 , 它 
们 分 别 代表 着 从 十 猿 到 人 的 某 一 时 段 , 当 新 种 从 原先 
物种 中 产生 出 来 时 ,原先 物种 也 就 不 复 存 在 。 这 就 是 
直线 进化 (anagenesis ) 模式 (图 31.5)。 


现代 人 
H. sapiens 
sapiens 
尼 安 德 特 智 人 
H. sapiens 
neanderthalensis 
粗壮 南 猿 立 
A. robustus es 
Erectus 


能 人 
非洲 南 猿 -Domo habilis 
A. africanus 


南方 古 狐 阿 法 种 
Australopithecus 
afarensts 


图 31.5 人 亚 科 直线 进化 图 解 


20 世纪 70 年 代 后 期 ,在 肯尼亚 北部 出 现 的 证 据 
无 可 辩驳 地 证 明 ,180 万 年 前 ,图 尔 卡 纳 (Turkana ) 湖 
畔 同时 有 4 种 人 亚 科 成 员 生活 在 那里 ,它们 是 :南方 古 
猿 粗壮 种 (italopieous robustus ) 、 能 人 (Homo ha- 
bills) 、 和 鲁 道 夫人 (Homo rudolfensis) 和 匠人 (Homo er- 
gaster) ,人 们 开始 握 弃 直线 进化 模式 而 采用 分 支 ( Cla- 
dogenesis) 模式 (图 31.6) 。 

直到 20 世纪 末 , 人 们 发 现 的 最 古老 的 化 石 人 类 是 
440 万 年 前 的 始祖 地 栖 狼 (Ardipithecus ramidus ) 。2001 
年 ,人 们 发 现 了 距 今 近 600 万 年 的 化 石 人 类 ,一 个 是 始 
祖 地 性 猿 的 亚 种 Kadabba ,一 个 命名 为 厄 罗 宁 人 ( Or- 
rorin tugenensis)。2002 年 发 现 了 距 今 700 万 年 的 化 石 
人 类 萨 赫 勒 人 (Sahelanthropus techadenisis ) 。 它 们 已 经 
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图 31.6 ”人 亚 科 多 分 支 系统 树 ( 仿 Lewin ,2004) 


愈 来 愈 接 近 人 与 猿 的 分 支点 了 。 它 们 都 还 栖息 在 森林 
里 。 一 些 人 类 学 家 认为 ,最 早 的 人 亚 科 成 员 更 多 像 猿 ,但 
是 要 有 初步 的 二 中 行走 能 力 和 小 的 尖 牙 这 两 个 似 人 的 性 
状 。 在 这 4 个 物种 中 , 萨 赫 勒 人 尖 牙 较 小 , 尚 不 能 确认 是 
不 是 二 足 动物 ,其 他 都 已 经 具有 一 定 的 二 足 行走 的 能 力 。 

在 这 几 种 最 古老 的 人 亚 科 动 物 之 后 ,是 一 个 多 分 
支 的 南方 古 猿 的 系谱 。 南 方 古 猿 (以 下 简称 南 猿 ) 是 
稀 树 草原 上 小 脑袋 的 二 足 猿 , 脑 量 在 400 ~ 500 mL 之 
间 。 除 了 具有 二 足 习 性 外 ,其 他 方面 都 是 似 猿 的 。 有 
两 种 类 型 的 南 猿 :纤细 型 的 和 粗壮 型 的 。 非 洲 南 猿 
(4. aficanus) 、 阿 法 南 猿 (4. afarensis ) 等 化 石 物 种 是 纤 
细 型 的 南 猿 ,在 距 今 250 万 年 前 就 先后 灭绝 。 而 粗壮 
南 猿 (4. rotustrue) 和 鲍 氏 南 猿 (A. boisei) 等 为 粗壮 型 南 
猿 ,它们 在 100 多 万 年 前 灭绝 。 

从 纤细 型 南 猿 中 产生 了 人 属 (Homo) 。 和 南 猿 一 样 ， 
人 属 也 是 一 个 多 分 支 的 系谱 。 能 人 和 和 鲁 道 夫人 是 最 早 的 
人 属 成 员 。 它 们 的 脑 量 已 有 显著 的 扩大 , 达 600 多 到 800 
多 毫升 。 它 们 已 经 能 制造 石器 。 在 能 人 和 重 道 夫人 身上 
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还 保留 一 些 南 猿 的 属性 ,具有 从 南 猿 到 人 属 的 过 渡 特 征 。 
从 能 人 中 产生 了 匠人 和 主要 分 布 于 东亚 和 东南 亚 的 直立 
人 (及 erectus) 。 它 们 有 一 付 娇 健 的 身材 ,能 在 平地 上 长 途 
跋涉 ,它们 是 草原 上 联 明 而 又 机 敏 的 杂食 者 。 

在 距 今 25 万 年 前 ,由 匠人 演化 产生 一 些 脑 量 较 大 
的 化 石 人 类 。 其 脑 量 在 1 000 em 以 上 ,但 仍 保留 不 少 
原始 特征 。 人 类 学 家 将 他 们 称 之 为 “远古 智 人 ”4 
chaic sapines) 。 海 德 堡 人 (已 heidillergenszs ) 即 为 分 布 
于 非洲 和 欧洲 的 “远古 智 人 ”。 从 海德 堡 人 产生 了 尼 
安 德 特 人 (五 . neanderthalensis ) 和 智 人 (H. sapiens)。 在 
4 万 年 前 尼 安 德 特 人 灭绝 , 智 人 成 为 硕果 仅 存 的 人 亚 
科 成 员 ( 图 31.7)。 


31.2.2 直立 姿态 的 进化 在 脑 的 扩大 
之 前 


1924 年 ,解剖 学 家 达 特 (R. Dart) 在 南非 发 现 了 一 
种 出 自 Taung 地 方 的 小 孩 头 骨 化 石 。 它 的 脑子 小 , 约 
500mL, 按 单位 体重 的 脑 量 来 算 , 较 大 于 现 生 大 猿 , 但 





仍 处 于 铬 的 水 平 。 然 而 ,他 的 枕骨 大 和 孔 却 同人 一 样 ,位 
:于 头 肯 基 底 的 中 央 , 这 表明 Taung 小 孩 已 经 能 直立 行 
| 走 (图 31.8)。 达 特 将 这 种 化 石 称 为 非洲 南 狼 (hustra- 
lopithecus africanus)。 他 认为 ,这 是 在 已 发 现 的 化 石 
中 ,与 人 的 系统 最 亲近 的 一 种 已 灭绝 的 猿 。 当 时 多 数 
人 类 学 家 认为 ,只 有 某 种 大 脑袋 的 似 猿 的 生物 才能 
任 人 类 的 远 祖 。 达 特 的 主张 引起 许多 人 类 学 家 的 反 
感 。 这 种 反感 使 达 特 的 发 现 长 期 淹没 无 闻 。 

















图 31.8 Taung 小 孩 头骨 化 石 


20 多 年 以 后 ,人 们 在 非洲 发 现 了 一 个 又 一 个 新 的 
南 狼 化 石 。 多 数 人 类 学 家 才 认 可 200 万 年 前 的 南 猿 是 
旱 期 人 亚 科 成 员 。 人 们 开始 认识 到 ,在 人 类 进化 的 时 
期 ,推动 进化 的 首先 是 直立 行走 及 有 关 行 为 和 结构 的 
变化 ,而 不 是 脑 的 扩大 和 语言 的 形成 。 

1976 年 利 基 ( M. Leakey ) 等 人 在 坦桑尼亚 的 莱 托 








粗壮 南 狭 


2 一 ”1.4 


阿 法 南 猿 非洲 南 猿 
人 3.6—3 3 一 2 
脑 容量 /cm 400 440 530 
前 白 贞 嚼 面 /mm 107 123 179 





31.2 人 类 的 进化 过 程 : 





2—1.4 1.8—~ 0.3 0.2 至 今 
660 935 1400 
109 99.3 69 


31.7 几 种 人 科 成 员 的 头 肯 及 脑 容 量 .前 白 齿 大 小 的 比较 


里 (Laetoli) ,大 约 400 万 年 前 沉积 下 来 的 火山 灰 中 ,发 
现 有 人 亚 科 成 员 的 足迹 ,这 证 明 在 400 万 年 前 已 经 存 
在 能 直立 行走 的 人 亚 科 成 员 。1974 年 ,古人 类 学 家 约 
翰 森 (D. C. Johanson) 等 人 在 埃塞俄比亚 阿 法 ( Afar) 地 
区 的 哈达 ( Hadar) 地 点 ,发 现 了 儿 百 块 人 科 化 石 ,其 中 
有 一 个 女性 骨架 ,含有 40% 的 骨骼 (图 31.9)。 发 现 者 





图 31.9 露 西 骨架 ( 引 自 jolly,1995) 





31 人 类 的 进化 


将 此 化 石 骨架 命名 为 “ 露 西 ( Lucy)”。 经 测定 ,大 约 距 
今 300 万 年 至 360 万 年 。 在 20 世纪 70 年 代 , 这 是 人 
们 发 现 的 最 古老 的 人 亚 科 化 石 , 被 命名 为 阿 法 南 猿 
(4. afarensis ) 。 

人 们 对 露 西 进行 了 详尽 的 研究 。 发 现 她 既 能 直立 
行走 ,又 仍然 是 一 个 树木 的 攀援 者 。 她 的 骨盆 短 而 宽 ， 
足 具有 似 人 的 脚 弓 ,大 脚趾 已 不 能 和 其 他 脚趾 对 握 , 股 
eis 这 一 切 都 说 明 露 西 

经 能 直立 行走 。 同 时 ,她 的 指 ( 趾 ) 骨 是 弯曲 的 , 记 
ee te 
明 ,她 仍然 经 常 攀 援 到 树 上 。 她 的 胸廓 呈 向 下 的 漏斗 
形 , 显 得 大 腹 便 便 , 不 适 于 长 途 跋涉 。 看 来 , 露 西 能 在 
地 面 行走 ,在 稀 树 草原 上 活动 ,但 她 仍然 以 森林 作为 庇 
护 所 (图 31.10)。 

2006 年 , 阿 莱 姆 塞 吉 德 (Z. Alemseged) 等 人 报导 ， 
他 们 在 哈达 地 点 又 发 现 了 一 具 阿 法 南 猿 化 石 , 距 今 


330 万 年 左右 ,是 一 个 女童 的 遗 通 , 取 名 为 塞 拉 姆 (Sel- . 


适应 于 树 栖 攀 援 


坐骨 相对 长 
股骨 短 
掌骨 和 指骨 长、 细 且 弯曲 


强力 发 育 的 届 肌 附着 骨 结 


脚趾 比 人 的 长 且 弯 曲 


图 31.10 阿 法 南 攻 对 二 足 习性 和 攀援 的 适应 ( 引 自 Joy,1995) 





am) 。 这 具 骨 架 非常 完整 ,在 露 西 骨架 上 所 缺 的 东西 ， 
都 保存 下 来 。 塞 拉 姆 骨架 支持 人 们 对 圳 西 研究 所 作 的 
主要 结果 ,并 提供 了 许多 新 的 证 据 。 例 如 , 塞 拉 姆 内 耳 
的 3 个 半 规 管 是 似 猿 的 而 不 是 似 人 的 。 这 说 明 阿 法 南 
猿 的 二 足 行走 还 是 不 完善 的 。 塞 拉 姆 的 出 现 为 研究 人 
类 进化 提供 了 十 分 宝贵 的 材料 。 

在 人 类 进化 中 ,直立 行走 最 大 的 生存 价值 在 于 
使 上 肢 和 手 解 放出 来 ,为 工具 的 进一步 发 展 创造 了 
条 件 。 类 人 猿 动 物 的 手 都 有 一 定 的 抓 握 能 力 。 有 
两 种 不 同 的 抓 握 。 一 种 是 指 掌 相 对 的 力量 型 抓 握 ， 
另 一 种 是 大 拇指 和 其 他 指 相 对 的 灵巧 性 抓 担 。 糙 
的 手 长 而 窗 ,大 拇指 减 缩 ,更 适合 力量 型 抓 担 ;人 的 
手 短 而 宽 , 大 拇指 发 育 得 很 好 ,灵巧 性 抓 捍 的 能 力 


更 强 。 在 距 今 250 万 年 前 ,粗壮 南 猿 和 能 人 的 大 拇 
得 很 好 ,具有 比 猿 强 得 多 的 灵巧 性 抓 握 能 


指 都 发 育 1 
力 。 而 且 在 发 现 他 们 的 化 石 的 地 点 都 发 现 了 石器 。 
他 们 可 能 都 是 石器 制造 者 。 i 


适应 于 二 足 习性 


大 的 储 藤 关节 
短 而 宽 的 散 骨 


股骨 头 适 于 支持 重量 


股骨 可 以 有 一 个 内 向 角 


膝 关 节 在 直立 时 适 于 负重 
通 骨 有 深 的 目 模 


结实 的 脚后跟 
足 具 有 横向 的 和 纵向 的 足 马 


大 脚趾 不 能 外 展 





过 
四 
六 
要 
人 
这 





黑猩猩 也 能 制造 工具 ,但 它 只 能 徒手 制造 工具 。 
人 人 科 曾 反复 训练 黑猩猩 用 工具 去 制造 工具 ,但 试验 者 
归于 失败 。 看 来 ,黑猩猩 的 智力 不 能 使 它 突破 徒手 制 
造 工 具 的 局 限 , 再 向 前 跨越 一 步 。250 万 年 前 的 人 亚 
科 成 员 却 实现 了 这 个 跨越 。 当 他 们 用 一 块 石头 去 项 另 
一 块 石头 ,制造 出 了 带 刃 的 石 片 和 石 核 。 这 已 经 不 是 
徒手 制造 工具 而 是 在 用 工具 去 制造 工具 。 这 个 跨越 为 
工具 的 发 展开 拓 了 广阔 的 前 景 。 

在 保留 粗壮 南 猿 也 有 制造 石器 的 可 能 性 的 同时 ， 
人 类 学 家 认为 ,能 人 是 最 早 的 并 且 在 人 类 进化 过 程 中 
有 重要 意义 的 石器 制造 者 。 他 不 仅 有 一 个 比较 发 达 的 
大 拇指 而 且 其 脑 容 量 和 南 猿 比 已 经 显著 扩大 , 达 
680mL, 比 南 猿 大 出 50% 。 他 的 白 齿 比 粗壮 南 攻 小 ,能 
人 是 杂食 者 。 石 器 可 能 是 能 人 的 屠宰 工具 。 他 们 利用 
带 刃 的 石器 切 开动 物 尸 体 的 皮肤 去 获得 皮下 的 红 肉 。 
他 们 去 捡拾 食肉 动物 遗留 下 来 的 尸 肉 ,然后 再 用 石器 
去 宰割 这 些 尸 肉 。 一 把 带 刃 的 石 片 或 石 块 可 以 使 能 
有 效 地 开拓 新 的 肉食 资源 。 这 种 大 脑袋 小 天 齿 的 人 亚 
科 动 物 ,作为 最 早 的 人 属 成 员 ,标志 着 一 种 新 的 进化 趋 
势 从 此 开始 。 


31.2.3 聪明 而 又 机 人 敏 的 杂食 者 


能 人 是 最 早 的 人 属 成 员 ,但 在 其 身上 还 保留 有 一 


些 南 狼 的 特征 ,如 他 的 指骨 是 弯曲 的 ,这 是 一 种 明显 适 
应 于 攀援 树木 的 性 状 。 能 人 尚 属于 南 猿 和 人 属 之 间 的 
过 渡 类 型 。 从 能 人 中 产生 出 直立 人 。 从 直立 人 那里 才 
可 看 到 人 属 是 不 同 于 南 猿 的 另 一 类 人 亚 科 成 员 。 

20 世纪 80 年 代 发 现 的 “图 尔 卡 纳 ( Turkana ) 小 
孩 ”( 图 31.11) ,是 距 今 约 130 万 至 160 万 年 的 直立 人 
化 石 ,将 其 和 著名 的 “ 露 西 骨架 比较 一 下 ,就 可 以 看 
出 南 阁 和 人 属 的 差别 。 南 猿 和 人 属 都 能 直立 行走 ,但 
其 灵活 性 则 相差 其 远 。 南 猿 的 胸廓 呈 向 下 的 漏斗 形 ， 
而 直立 人 是 圆 桶 形 ; 南 猿 的 下 肢 相对 短 ,而 直立 人 的 下 
肢 相对 长 , 南 猿 的 体重 和 身高 的 比例 是 直立 人 的 2 倍 ， 
因此 南 猿 身体 显得 笨重 ,而 直立 人 矫健 。 南 猿 身上 还 
有 许多 适 于 攀援 的 性 状 , 在 直立 人 身上 这 些 性 状 已 经 
消失 。 由 此 可 见 , 南 猿 直立 行走 的 灵活 性 是 有 限 的 ,不 
适宜 奔跑 和 长 途 跋涉 ,而 人 属 则 是 一 种 更 为 活路 的 人 
亚 科 成 员 。 人 科 动 物 进 化 到 直立 人 才 最 终 离开 了 热带 
森林 这 个 传统 的 庇护 所 。 人 们 将 以 图 尔 卡 纳 小 孩 为 代 
表 的 东非 直立 人 ,重新 命名 为 匠人 ( 豆 ergaster) 。 而 将 
直立 人 ( 忆 erectus) 专 指 分 布 于 东亚 和 东南 亚 的 与 之 相 





31.2 人 类 的 进化 过 程 “425 





图 31.11 “图 尔 卡 纳 (Turkana) 小 孩 ”( 引 自 Jolly,1995) 


似 的 化 石 人 类 ,其 著名 代表 就 是 “北京 人 ”。 

北京 周口 店 的 “北京 人 ”,1927 年 发 现时 命名 为 
Sinanthropus pekinensis , 即 中 国 猿 人 北京 种 , “北京 人 ” 
(Peking Men) 是 俗称 , 现 将 它 归 人 直立 人 (图 31.12) 。 
周口 店 遗 址 为 我 们 提供 了 直立 人 的 生活 情景 。 从 发 所 
出 来 的 头盖骨 来 看 ,前额 后 借 , 颅 骨 上 有 了 明显 的 增强 结 
构 如 冉 峰 . 矢 状 贱 和 桃 部 骨 贱 。 他 们 的 生活 基地 在 洞 
穴 里 。 他 们 制造 了 比 能 人 所 制造 的 更 为 精良 的 石器 。 
在 洞穴 中 发 现 用 火 的 灰 燃 。 灰 炮 有 的 成 堆 , 说 明 北京 
人 已 会 很 好 地 管理 火 。 在 灰 烃 层 中 ,发 现 许多 被 烧 过 
的 石头 .骨头 和 朴树 籽 。 还 在 洞 中 发 现 大 量 各 种 大 小 
的 哺育 动物 化 石 , 大 量 是 鹿 类 化 石 。 这 说 明 ,肉食 已 经 
在 “北京 人 ”的 食物 中 占有 一 定 的 分 量 。 

从 南方 古 猿 到 匠人 /直立 人 ,生存 方式 发 生 了 很 大 
的 变化 , 南 猿 以 植物 性 食物 为 主 , 像 黑猩猩 那样 ,偶尔 
捕获 小 动物 , 吃 一 点 肉 。 根 据 以 下 理由 ,在 匠人 /直立 
人 的 食谱 里 ,肉食 的 分 量 已 经 显著 地 增加 了 ! 在 能 
及 匠人 /直立 人 那里 ,石器 主要 是 作为 屠宰 工具 被 制造 





(a) 


图 31.12 


和 使 用 的 。 在 人 属 起 源 后 ,特别 在 匠人 /直立 人 的 遗址 
里 ,考古 纪录 中 动物 骨骼 和 石器 堆积 在 一 起 的 状况 , 愈 
见 频 繁 ,这 表明 ,肉食 的 比例 在 增加 。 和 猿 一 样 , 南 狼 
有 一 个 大 的 内 脏 ,这 个 性 状 和 素食 有 关 , 而 匠人 的 内 由 
已 经 显著 变 小 ,这 被 认为 和 肉食 有 关 。 脑 是 最 耗 能 
器 官 ,肉食 是 热量 和 蛋白质 最 富 集 的 食物 ,只 有 在 食物 
中 大 大 提高 了 肉食 的 比例 ,人 属 才 能 形成 超过 南 猿 的 
脑 量 。 当 肉食 不 再 是 偶尔 享用 的 美食 ,而 是 食物 中 一 
种 不 可 或 缺 的 成 分 ,这 就 意味 着 ,人 属 必须 在 食肉 动物 
的 生态 位 中 占据 一 席 之 地 ,这 对 于 早期 人 属 是 一 种 富 
有 挑战 性 的 事件 。 


(b) 


“北京 人 "头骨 (a) 及 复原 像 (b)( 引 自 吴 汝 康 ,1989) 


当 人 类 完全 地 离开 森林 , 面 对 广 阔 草 原 时 ,人 类 
体质 上 软弱 的 一 面 更 加 凸显 出 来 :人 没有 锐利 的 尖 
牙 和 爪 , 行 走 的 速度 显著 地 低 于 四 足 动物 , 既 逃 脱 不 
了 食肉 动物 的 追捕 ,又 追赶 不 上 食 植 动物 。 这 时 人 
自身 天 然 装 备 不 够 用 了 ,而 不 得 不 更 多 地 依靠 不 断 
发 展 的 工具 ,作用 于 自然 界 求 得 生存 和 发 展 。 去 开 
发 新 的 食物 资源 ,占据 新 的 生态 位 (图 31.13 ) ,粗壮 
南 猿 制造 石器 的 传统 随 著 它 们 灭绝 而 中 止 。 能 人 制 
造 石 器 的 传统 却 被 匠人 /直立 人 继承 ,并 得 到 进一步 
的 发 展 。 





31.13 上 石器 时 代 工具 的 功能 类 似 于 某 些 动物 的 器 官 


(a) 石 片 ,类 似 于 食肉 动物 用 以 切割 肉 的 尖 牙 ;(b) 锤 和 钴 ,类 似 


于 晨 狗 跑 碎 骨头 的 牙齿 和 颌 骨 ;(e) 挖掘 棍 ,类 似 于 野猪 的 鼻 和 牙 , 象 等 动物 的 足 ;(d) 投石 .棍棒 , 矛 ,类 似 于 食肉 动物 的 尖 牙 和 爪 . 羚 
羊 的 角 ;(e) 携带 装置 和 容器 ( 木 制 串 肉 签 . 树 皮 托盘 \ 驶 乌 蛋 壳 、 鱼 角 ) ,类 似 于 动物 的 胃 ;(f) 锤 和 钴 ,类 似 于 狮 独 咬 碎 坚 果 的 类 齿 ; 
(g) 火 , 类 似 于 食 植 动物 的 胃 ,其 中 有 能 帮助 消化 的 微生物 ( 引 自 Stein ,1996) 








Tora 


在 距 今 250 万 年 到 24 万 年 ,为 旧 石 器 时 代 早期 ， 


才能 人 、 区 人 、 直 立 人 创造 了 这 个 时 期 的 石器 文化 。 最 
医 早 的 石器 称 为 奥 杜威 ( Oldowan) 文 化。 石器 制造 者 
攻 用 石 鼓 去 项 击 另 一 块 砾石 ,打下 石 片 , 石 核 和 石 片 都 
可 能 形成 锐利 的 刃 边 ( 图 31. 14) 。 前 者 成 为 砍 磺 器 
等 工具 ,后 者 成 为 乔 前 器 等 工具 。 制 造 这 样 的 工具 
。 带 有 很 大 的 随意 性 , 打 成 什么 样子 ,就 是 什么 样子 。 
”到 了 距 今 70 万 年 ,出 现 了 手 佐 (图 31.15), 这 是 一 种 
两 侧 对 称 的 石器 。 这 是 石器 制造 者 按 一 定 程序 和 规 
。 则 打 制 出 来 的 。 以 手 佐 为 代表 的 石器 打 制 技术 称 为 
| 阿 舍利 (Acheulean ) 技术 。 在 周口 店 和 东亚 直立 人 遗 
| 直 很 少 发 现 手 逢 ,但 也 有 反复 加 工 修理 过 的 精致 厂 
i 器 ,如 尖 状 器 。 匠 人 和 直立 人 的 石器 多 达 12 种 , 比 
” 奥 杜威 石器 数量 更 多 ,而 且 更 为 有 效 。 这 个 时 期 的 
”石器 主要 是 用 来 宰割 尸 内 和 挖掘 地 下 块根 和 块茎 ， 
_ 旧 石器 时 代 早期 人 类 另 一 个 伟大 的 技术 发 明 是 对 火 


的 利用 。 

实验 证 明 奥 杜威 石器 是 一 种 有 效 的 屠宰 工具 。 然 
而 ,直到 距 今 40 万 年 ,还 没有 任何 一 件 可 以 称 得 上 是 
武器 的 工具 ,可 以 用 来 捕猎 大 型 食 草 动物 。 对 旧 石 器 
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时 代 旱 期 遗址 中 的 15 块 动物 骨骼 化 石 ,用 电子 显微镜 
进行 检查 ,发现 有 5 氛 , 上 面 的 切割 痕 和 咬 痕 互相 重 
至 ,而 且 咬 痕 在 下 面 ,切割 痕 在 上 面 ,这 表明 ,在 食肉 动 
物 部 分 享用 了 骨头 上 的 肉 以 后 ,原始 人 才 用 石器 别 下 
剩余 的 红 肉 。 这 意味 着 ,原始 人 可 能 是 捡拾 尸 肉 来 获 
得 肉食 的 。 然 而 ,这 并 不 像 一些 人 所 说 的 那样 ,是 简单 
的 动物 式 搜寻 。 对 原始 人 来 说 ,这 是 一 种 富 于 挑战 性 
的 谋生 活动 。 

人 在 草原 上 ,不 仅 面 对 多 变 的 气候 ,而 且 面临 强大 
的 天 敌 , 有 猎豹 、 狮 子 等 凶 狸 的 肉食 动物 ,有 老 认 、 茸 狐 
等 同样 凶狠 的 食 忆 动物 。 它 们 是 原始 人 不 可 正面 与 之 
较量 的 竞争 者 。 在 稀 树 草原 上 的 水 边 林 地 ,原始 人 要 
在 猎豹 、 狮 子 饱餐 一 顿 刚刚 离 去 ,老鹰 、 晤 狗 尚未 到 来 
时 , 取 走 剩 内 是 相当 困难 的 。 为 了 拾取 到 残 肉 ,并 将 新 
鲜 尸 肉 运 到 安全 的 地 方 进 行 属 宰 ,原始 人 需要 及 时 准 
确 地 获得 有 关 的 信息 ,需要 一 个 精确 的 有 深度 的 计划 ， 
需要 同伴 之 间 窗 切 的 配合 与 协作 以 及 与 之 相 适 应 的 食 
物 共享 机 制 ,需要 能 熟练 地 制造 和 使 用 工具 。 无 论 是 
对 付 凶恶 的 天 敌 , 还 是 协调 群体 的 行为 ,都 需要 较 高 的 
智力 。 灵 长 类 动物 着 迷 于 结盟 和 谋略 的 韵 好 ,现在 不 





《9) 


(g) 


图 31.14 石器 制造 技术 (a) 奥 杜 威 技术 :用 一 块 石头 殴 击 另 一 块 石头 .打下 石 片 。 带 有 刃 片 的 石 片 
和 石 核 都 可 能 成 为 工具 。(b) 勒 瓦 类 锡 技 术 :@ 打出 一 个 微 凸 的 平面 ;@ 在 平面 的 一 端 打出 一 个 平台 ;人 @ 
打击 台面 ,打出 成 型 的 石器 。(e) 石 叶 技 术 :Q 从 制备 好 的 石 核 上 打出 石 片 ;@ 石 片 从 石 核 上 剥离 出 来 。 


(d) 几 种 石 叶 工 具 ( 引 自 Jolly ,1995) 
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图 31.15 手 答 ( 引 自 Newton,1996) 


仅 应 用 于 群体 内 部 的 竞争 , 而且 用 于 解决 生存 问题 。 
人 属 日 益 复杂 的 生存 方式 同 群体 内 复杂 的 社会 关系 一 
起 成 为 推动 智力 发 展 的 动力 。 在 法 国 舒 宁 根 (Shoe- 
ningen) 出 土 了 距 今 40 万 年 的 3 根木 矛 , 标 志 着 人 们 
已 经 能 捕猎 大 型 食 草 动物 ,协作 狩猎 继续 有 力 地 推动 
人 类 智力 的 发 展 。 8 

从 南 猿 到 人 属 , 生 长 发 育 节 律 发 生 了 重要 的 变化 。 
新 生 儿 要 通过 母亲 骨盆 的 开口 来 到 世上 ,而 骨 倪 开口 
是 有 限度 的 。 就 现代 人 而 言 , 它 的 高 限 是 能 让 脑 量 为 
385 cm 左右 的 新 生 儿 通过 。 成 年 大 猿 的 脑 容 量 仅 为 
400 cm ,新 生 儿 的 脑 量 为 200 em? , 即 为 成 年 大 猿 脑 量 
的 一 半 ,出 生 时 不 会 发 生 任何 困难 。 智 人 的 脑 量 平均 
为 1350 em ,新 生 儿 必须 提前 到 他 的 脑 量 不 到 成 人 脑 
量 的 1/3 时 出 生 ,才能 通过 骨盆 开口 。 从 进化 观点 看 ， 
人 亚 科 成 年 脑 量 超过 770 cm’ , 将 脱离 似 猿 的 生长 型 
式 , 新 生 儿 必须 提前 出 生 。 南 猿 属 于 猿 的 生长 型 式 ,能 
人 正 处 于 猿 与 人 生长 型 式 的 分 歧 点 上 ,而 匠人 /直立 人 
则 明显 地 倾向 于 人 的 生长 型 式 。 

人 属 脑 容量 的 增 大 引起 初生 儿 的 提前 出 生 。 而 提 
前 出 生 的 初生 儿 是 不 能 自助 的 ,要 经 历 一 个 较 长 的 儿 
童 期 。 在 动物 中 唯 有 人 属 才 有 这 种 现象 。 提 前 出 生 本 
来 是 一 种 生物 学 上 的 需要 ,由 于 它 为 儿童 学 习 生 存 技 
能 ,学 习 传统 和 社会 习俗 等 创造 了 条 件 ,从 而 具有 重要 
的 社会 意义 。 人 类 只 有 在 幼年 通过 长 期 高 强度 的 学 习 
才能 按照 人 的 方式 去 生活 。 

在 人 类 进化 史 的 匠人 /直立 人 阶段 ,有 若干 个 意义 
重大 的 第 一 次 ;第 一 次 按 规制 来 制造 工具 ,第 一 次 主动 
地 狩猎 大 型 食 草 动物 ,第 一 次 出 现 家 庭 基地 或 营地 ,第 


一 次 使 用 火 ,第 一 次 显示 出 有 漫长 的 童年 ,第 一 次 走出 
非洲 。 这 些 第 一 次 说 明 不 仅 在 体质 上 , 而且 在 生活 方 
式 上 已 经 超越 了 猿 ,他 不 再 是 似 猿 的 而 是 似 人 的 。 但 
是 ,我 们 又 不 能 把 他 们 的 生存 方式 设想 得 过 于 现代 了 ， 
在 整个 旧 石 器 时 代 早 期 ,石器 技术 长 期 处 于 停滞 不 前 
状态 ,只 有 等 到 语言 和 象征 思维 有 了 充分 的 发 展 ,技术 
革新 的 速度 才 会 加 大 ,在 那 以 后 ,生存 方式 才 是 完全 的 
人 的 生存 方式 , 即 现代 人 的 生存 方式 。 


31.2.4 ”有 旧 石 费时 代 中 、 后 期 人 类 


从 距 今 250 万 年 到 15 万 年 属于 旧 石 器 时 代 的 早 
期 ,能 人 .匠人 直立 人 创造 了 这 个 时 期 的 文化 。 从 距 
今 15 万 到 4 万 年 属于 旧 石 器 时 代 的 中 期 , 尼 安 德 特 人 
创造 的 莫 斯 特 (Mousteria) 文化 是 这 个 时 期 文化 的 代 
表 。 从 距 今 4 万 年 到 1 万 年 属于 旧 石 器 时 代 晚 期 ,这 
是 智 人 的 时 代 。 

人 类 学 家 曾经 把 脑 容 量 1300 cm 作为 智 人 和 区 
人 /直立 人 之 间 的 界河 ,有 两 种 人 达到 这 个 标准 ,一 是 
尼 安 德 特 人 ( Neanderthals ) ,一 是 现代 人 。 因 此 ,人 们 
曾经 把 它们 看 作 智 人 的 两 个 亚 种 。 现 在 把 他 们 看 作 两 
个 物种 , 尼 安 德 特 人 的 学 名 是 H. neanderthalensis, 智 人 
是 玉 sapiens( 图 31.16)。 

尼 安 德 特 人 (以 下 简称 尼 人 ) 是 旧 石 器 时 代 中 期 





图 31.16 尼 人 (a) 与 现代 人 (b) 的 比较 ， 








广泛 分 布 于 欧洲 和 西亚 的 一 种 人 属 成 员 , 尼 人 化 石 最 
、 早 距 今 20 万 年 左右 ,到 4 万 年 左右 灭绝 , 尼 人 身体 矮 ， 
男人 不 过 1. 5 m, 脑 容量 稍 大 于 现代 人 平均 约 为 
1485 em? ,头骨 较 直 立 人 平滑 ,但 仍 保有 眉 风 , 额 叶 较 
| 低 ,枕骨 有 较 大 的 后 凸 , 面 中 部 前 突 ,没有 下 闫 。 


在 大 约 20 万 年 前 出 现 了 勒 瓦 类 锡 技术 (Leval- 


lois) 。 这 种 技术 先 对 石 核 进 行 加 工 , 第 一 步 打出 一 个 
| 微 凸 的 平面 ,再 在 平面 的 一 端 项 出 一 个 台面 ,然后 打击 
”台面 ,打出 成 型 的 石器 。 与 阿 舍利 技术 相 比 ,用 同样 数 


量 的 燃 石 , 勒 瓦 类 锡 技术 可 以 打出 切割 刃 边 更 长 的 石 
器 。 勒 瓦 类 锡 技术 促进 了 旧 石 器 时 期 中 期 莫 斯 特 文化 


;的 发 展 。 英 斯 特 文化 是 尼 人 的 文化 。 尼 人 改进 了 勒 瓦 


”类 锡 技 术 , 从 一 块 石 核 可 取得 更 多 的 石 片 ,然后 对 这 些 


” 石 片 再 精细 地 加 工 修整 。 莫 斯 特工 具 更 加 多 样 ,石器 


种 类 多 达 60 多 种 ,包括 创 木 用 的 具 四 口 的 石 片 和 许多 
种 可 装 在 木 棒 上 作成 矛 的 尖 状 器 。 这 使 他 们 能 更 好 地 
获得 和 利用 食物 资源 。 尼 人 是 衣服 的 制造 者 ,这 使 他 
们 可 以 生活 在 寒冷 地 区 。 有 证 据 表 明 , 尼 人 对 死者 进 
行 仪式 性 埋葬 ,残疾 人 在 人 群 中 受到 照顾 。 在 这 些 方 


: 面 都 超过 了 匠人 /直立 人 。 


小 雕像 洞穴 画 、 身 体 饰物 是 象征 思维 的 产物 ,过 


， 去 认为 它们 仅仅 出 现在 旧 石 器 时 代 晚 期 ,为 智 人 所 创 
， 造 ,现在 这 个 界限 已 被 突破 。 例 如 ,法 国 甘 塞 ( Quen- 
cay) 的 钟 乳 洞 ( Crotte du Renne) 遗址 是 尼 人 的 遗址 ,在 
” 那里 发 现 一 组 穿孔 的 兽 牙 组 成 的 饰物 ,过 去 认为 只 有 
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旧 石 器 时 代 晚 期 的 智 人 才能 创造 这 种 饰物 。 

智 人 是 硕果 仅 存 的 人 亚 科 成 员 。 最 早 发 现 的 化 石 
智 人 是 克 罗 马 农 人 ( Cro-Magnon) 。 和 尼 人 不 同 , 智 人 
有 比较 修长 的 身材 ,不 那么 粗壮 ,面部 较 遍 ,头骨 较 高 ， 
头骨 骨 壁 较 薄 。 早 在 约 20 万 年 前 , 智 人 已 现 身 于 化 石 
记录 。 在 旧 石 器 时 代 晚 期 , 距 今 4 万 年 前 , 智 人 创造 了 
比 尼 人 及 其 他 人 亚 科 成 员 所 创造 的 更 为 发 达 的 文化 ， 
尼 人 及 其 他 人 亚 科 从 此 消失 了 。 

在 4 万 年 前 智 人 创造 了 石 叶 技 术 , 实 现 了 石器 打 
制 技术 上 又 一 次 重要 革新 。 人 们 先 从 精心 制备 好 的 
石 核 上 打出 窑 而 长 的 石 片 ,然后 再 加 工 成 各 种 工具 
和 武器 。 它 比 勒 瓦 类 锡 技术 更 加 先进 。 从 同样 大 小 
的 石 块 打 制 出 可 用 的 为 口 ,是 勒 瓦 类 锡 技 术 的 10 
倍 。 这 时 骨 器 也 有 了 很 大 发 展 , 包 括 矛 、 投 抢 、 渔 又 、 
鱼 钩 及 有 了 眼 的 针 。 有 一 种 用 于 投掷 武器 的 投 矛 器 ， 
是 人 类 发 明 的 第 一 个 人 工 推动 工具 (图 31.17)。 这 
时 工具 的 种 类 达 100 多 种 。 现 代 智 人 在 4 万 年 前 不 
仅 创 造 了 石 叶 技 术 , 他 们 创造 了 雕像 (图 31.18) \ 洞 
穴 绘画 等 形式 的 艺术 ,他 们 用 笛子 和 哨子 来 吹奏 音 
乐 , 他 们 制作 了 精美 的 装饰 品 ,包括 各 式 各 样 的 珠 
子 、 穿 孔 的 象牙 、 垂 饰 . 手 镯 等 。 在 旧 石 器 时 代 后 期 
智 人 表现 出 空前 的 感知 力 和 创造 力 。 在 这 之 前 , 工 
具 和 技术 的 发 展 是 以 10 万 年 的 时 间 尺 度 变 化 着 ;而 
在 这 之 后 ,是 以 千年 为 尺度 变化 着 ,并 且 继 续 加 速度 


地 向 前 发 展 。 





图 31.17 投 予 器 ( 引 自 Jolly,1995) 
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图 31.18 “ 维 纳 斯 "小 雕像 ( 引 自 Stein,1996) 


在 承认 语言 和 象征 思维 有 着 古老 渊源 的 条 件 下 ， 
我 们 同时 看 到 在 只 今 4 万 至 3.5 万 年 前 ,语言 和 象征 
思维 获得 了 一 次 跨越 式 的 发 展 。 在 这 之 前 ,象征 物 只 
是 偶尔 显现 ,无 论 在 时 间 上 还 是 在 空间 彼此 都 相距 其 
远 , 而 在 这 之 后 则 是 侯 拥 而 来 ,人 们 相信 ,到 了 旧 石 器 
时 期 晚期 ,人 们 具有 了 能 充分 表达 的 语言 和 比较 发 达 
的 象征 思维 ,创造 力 得 到 空前 提高 ,只 有 到 这 时 ,人 类 
- 才 确 立 了 完全 属于 自己 的 人 的 生活 方式 和 生存 方式 。 


31.2.5 现代 人 起 源 于 何 时 何 地 


在 距 今 4 万 至 3 万 年 , 尼 人 及 其 他 早期 智 人 消失 
了 ,现代 智 人 分 布 到 世界 各 地 。 现 代 人 从 何 而 来 ? 对 
此 有 两 种 不 同 的 学 说 (图 31. 19)。 


欧 非 东 东 欧 非 东 





(b) 单一 起 源 假说 
图 31.19 现代 人 起 源 两 种 观点 图 解 


(@ 多 地 域 起 源 假说 


一 种 是 多 地 域 起 源 假说 。 某 些 人 类 学 家 根据 
化 石 证 据 主 张 ,现代 智 人 从 原先 分 布 于 旧 大 陆 各 地 
的 早期 智 人 进化 而 来 。 现 代 人 类 种 族 所 表现 出 来 
的 地 区 多 样 性 是 直立 人 走出 非洲 后 的 100 多 万 年 
时 间 里 形成 的 。 他 们 认为 ,不 管 人 类 种 群居 住 在 何 
种 环境 之 中 ,他 们 不 是 依靠 自身 器 官 的 变化 ,而 是 
依靠 发 展 合适 的 工具 去 适应 环境 。 他 们 又 都 是 通 
过 脑 的 进化 和 提高 认识 能 力 做 到 这 一 点 。 有 
同 地 区 的 人 都 彼此 平行 地 从 直立 人 到 早期 知 
ee de oa en 
流 , 使 今天 的 人 类 同属 一 个 物种 。 

和 上 述 多 地 域 起 源 学 说 对 立 的 是 单一 起 源 学 说 。 
这 个 学 说 认为 现代 智 人 起 源 于 10 万 年 前 的 非洲 ,再 从 
非洲 扩散 出 去 ,最 后 完全 代替 了 尼 人 和 原来 生活 在 其 
他 各 地 的 早期 智 人 。 这 个 学 说 现在 获得 以 下 证 据 的 
支持 。 

在 20 世纪 80 年 代 以 前 ,在 西亚 以 色 列 一 带 发 现 
的 尼 人 化 石 断代 在 6 万 年 之 前 ,而 现代 人 化 石 在 4 万 
至 5 万 年 前 ,这 个 顺序 曾经 是 现代 人 是 由 尼 人 演变 而 
来 的 有 力 证 据 。80 年 代用 更 先进 的 方法 重新 测定 ,这 
个 顺序 倒 了 过 来 。 这 地 区 现代 人 化 石 大 多 早 于 尼 人 化 
石 4 万 年 之 久 , 因 而 尼 人 不 可 能 是 多 地 区 模式 所 描述 
的 是 欧洲 和 西亚 地 区 现代 人 的 祖先 。 :> 
”对 现代 人 类 细胞 线粒体 DNA 分 析 发 现 , 今 日 全 球 :: 
人 类 种 群 的 线粒体 DNA 十 分 一 致 。 研 究 发 现 ,撒哈拉 


沙漠 以 南 的 非洲 人 DNA 差异 比 世界 其 他 各 地 人 群 的 … 


差异 相对 要 大 。 单 一 起 源 学 说 的 支持 者 认为 ,这 与 他 


们 的 预测 是 一 致 的 ,全 球 人 类 的 线粒体 DNA 十 分 一 致 


说 明 全 球 现代 人 有 一 个 单一 起 源 。 撒 哈 拉 沙 演 以 南非 
洲 人 的 DNA 差异 较 大 ,因为 现代 人 起 源 在 那里 ,因此 … 
在 那里 不 同 种 群 之 间 有 最 长 的 时 间 去 发 展 遗 传 的 多 
样 性 。 

分 子 生物 学 家 从 欧洲 发 据 的 尼 人 化 石 中 成 功 
地 提取 到 线粒体 DNA ,发现 它 和 现代 人 的 线粒体 二 
DNA 之 间 存 在 很 大 差异 。 这 个 结果 看 来 又 是 支持 
单一 起 源 学 说 的 。 正 如 研究 者 自己 所 指出 的 ,由 于 和 
供 检测 用 的 尼 人 线粒体 DNA 仅仅 来 源 于 一 个 化 石 
标本 , 尚 不 能 作出 最 后 结论 。 现 代 人 的 起 源 问题 还 
在 探索 之 中 。 
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. 选择 题 :从 猿 到 人 的 演化 过 程 中 , 几 个 重要 性 状 出 现 的 次 序 是 : 


a. 脑 的 扩大 -制造 石器 一 直立 行走 
b， 直立 行走 一 制造 石器 一 脑 的 扩大 
c. 新 生 儿 提前 出 生 一 脑 的 扩大 一 制造 石器 
d. 制造 石器 一 直立 行走 一 脑 的 扩大 
e. 走出 森林 一 直立 行走 一 制造 石器 


. 黑猩猩 有 哪些 行为 和 人 的 行为 相似 ,这 给 我 们 什么 启示 ? 

. 在 20 世纪 后 叶 , 人 猿 超 科 的 分 类 发 生 了 重大 变化 ,其 根据 是 什么 ? 

. 为 什么 说 南 猿 和 人 属 是 两 种 不 同类 型 的 人 亚 科 成 员 ? 

.为 什么 说 早期 人 属 在 务 树 草原 捡拾 尸 肉 ,不 是 一 般 动物 式 搜寻 而 是 富 于 挑战 性 的 谋生 活动 。 

. 试 论述 制造 石器 在 人 类 进化 中 的 意义 。 

. 在 匠人 /直立 人 阶段 有 哪 6 个 第 一 次 ,说 明 他 们 的 生活 方式 ,有 了 从 猿 的 生活 方式 向 人 的 生活 方式 的 意义 


重大 的 转变 。 


， 有 什么 证 据说 明 现 代 人 类 来 自 非洲 ? 
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生物 的 生存 需要 一 定 的 环境 条 件 。 在 宇宙 中 ,哪里 具备 了 生物 生存 的 环境 
条 件 ,哪里 就 会 出 现 生物 。 生 物 与 环境 是 互相 影响 、 互 为 依存 条 件 而 又 不 可 分 
审 的 统一 体 。 鱼 儿 离 不 开水 , 花 儿 离 不 开 阳 光 , 人 类 离 不 开 新 鲜 的 空气 、 洁 净 的 
淡水 和 充足 的 食物 。 脱 离 了 环境 的 生物 是 不 可 想象 的 ,然而 ,如 果 没 有 生物 , 环 
境 也 就 失去 了 它 的 意义 ,包围 在 地 球 外 面 的 整个 大 气 圈 水 圈 和 气候 状况 都 是 
在 和 生物 相互 作用 中 形成 并 正 处 在 与 生物 的 密切 作用 之 中 。 为 什么 大 量 砍伐 
森林 会 使 土壤 贫 痹 、 沙 土 飞扬 和 气候 干旱 ?这 不 正 说 明 环 境 对 生物 有 同样 的 依 
赖 关系 吗 ? 

地 球 上 的 生物 不 仅 彼此 之 闻 互 相 联 系 、 互 相 影响 ,而 且 也 和 整个 地 球 的 非 
生物 环境 密切 结合 在 一 起 ,构成 一 个 统一 的 生态 系统 。 人 类 的 过 去 、 现 在 和 未 
来 都 与 其 他 生物 及 其 生存 环境 不 可 分 割地 联系 在 一 起 ,共同 处 在 一 个 休 威 与 共 
的 巨大 生态 系统 之 中 。 因 此 ,我 们 必须 如 实地 把 人 类 自身 看 成 是 整个 大 自然 的 
一 个 有 机 组 成 部 分 ,任何 使 大 自然 的 平衡 受到 破坏 的 行为 也 必然 会 给 人 类 自身 
带 来 不 利 。 研 究 生物 、 人 类 和 环境 之 间 这 种 错综复杂 关系 的 科学 就 称 为 生态 学 
(ecology)。 











32.1.1 环境 与 生态 因子 是 两 个 重要 的 
概念 


环境 ( environment) 是 指 某 一 特定 生物 体 以 外 的 空 
间 及 直接 ,间接 影响 该 生物 体 生存 的 一 切 事物 的 总 和 。 
环境 总 是 针对 某 一 特定 主体 或 中 心 而 言 的 ,离开 了 这 
个 主体 或 中 心 也 就 无 所 谓 环 境 , 因 此 环境 只 有 相对 的 
意义 。 在 环境 科学 中 ,一 般 以 人 类 为 主体 ,环境 是 指 围 
绕 着 大 群 的 空间 以 及 其 中 可 以 直接 或 间接 影响 人 类 生 
存 和 发 展 的 各 种 因素 的 总 和 。 在 生物 科学 中 ,一 般 以 
生物 为 主体 ,环境 是 指 围绕 着 生物 体 或 者 群体 的 一 切 
事物 的 总 和 。 

生态 因子 (ecological factor) 是 指环 境 中 对 生物 的 
生长 ,发育 生殖、 行为 和 分 布 有 着 直接 影响 的 环境 要 
素 ,如 温度 湿度、 食物 、 氧 气 和 其 他 相关 生物 等 。 生 态 
因子 是 生物 生存 所 不 可 缺少 的 环境 条 件 ,也 称 生物 的 
生存 条 件 。 生 态 因子 也 可 认为 是 环境 因子 中 对 生物 起 
作用 的 因子 ,而 环境 因子 则 是 指 生 物体 外 部 的 全 部 环 
境 要 素 。 | 

生态 因子 的 种 类 虽然 很 多 ,但 可 根据 其 性 质 归纳 为 5 
类 , 即 气候 因子 土壤 因子 、 地 形 因 子 、 生 物 因子 和 人 为 因 
子 。 把 人 从 生物 因子 中 分 离 出 来 是 为 了 强调 人 的 作用 的 
特殊 性 和 重要 性 。 人 类 的 活动 对 自然 界 和 其 他 生物 的 影 
响 已 越 来 越 大 并 越 来 越 带 有 全 球 性 ,分 布 在 地 球 各 地 的 
生物 都 直接 或 间接 受到 人 类 活动 的 巨 火 影响 。 


32.1.2 生物 对 生态 因子 的 耐 受 性 是 有 
限度 的 


早 在 1840 年 ,德国 化 学 家 李比希 (Justus von Lie- 
big,1803 一 1873 ) 就 认识 到 了 生态 因子 对 生物 生存 的 
限制 作用 ,他 认为 ,作物 的 增产 与 减产 是 与 作物 从 土壤 
中 所 能 获得 的 营养 物 的 多 少 呈正 相关 的 。 这 就 是 说 ， 
每 一 种 植物 都 需要 一 定 种 类 和 一 定数 量 的 营养 物 ,如 
果 其 中 一 种 营养 物 完全 缺失 ,植物 就 不 能 生存 ,如 果 这 
种 营养 物 少 于 一 定 的 量 而 其 他 营养 物 又 都 足够 的 话 ， 
那么 植物 的 生长 发 育 就 决定 于 这 种 营养 物 的 数量 ,这 
.就 是 李比希 的 最 小 因子 法 则 (law of the minimum ) 。 

最 小 因子 法 则 实际 上 对 温度 和 光 等 其 他 生态 因子 
都 是 适用 的 。1913 年 ,美国 生态 学 家 谢 尔 福 德 (V. E. 





32.2 生物 与 非 生物 环境 之 间 的 关系 “495; 


Shelford ,1877 一 1968 ) 在 最 小 因子 法 则 的 基础 上 又 提出 
了 耐 受 性 法 则 (law of tolerance) 的 概念 ,就 是 说 生物 对 
每 一 种 生态 因子 都 有 其 耐 受 的 上 限 和 和 下限, 上、 下 限 之 
间 就 是 生物 对 这 种 生态 因子 的 耐 受 范围 (图 32.1)。 对 
同一 生态 因子 ,不 同 种 类 的 生物 耐 受 范围 是 很 不 相同 
的 。 例 如 : 甸 鱼 对 温度 的 耐 受 范围 是 0 ~30 % ,最 适 温 
是 22 %C ;南极 鲁 所 能 耐 受 的 温度 范围 只 有 -2 ~2 
根据 生物 对 生态 因子 耐 受 范围 的 宽 罕 ,可 将 生物 区 分 为 
广 温 性 和 狭 温 性 广 湿 性 和 狭 湿性 、 广 食性 和 狭 食 性 、 广 
栖 性 和 狭 栖 性 等 。 一 般 说 来 ,如 果 一 种 生物 对 所 有 生态 
因子 的 耐 受 范围 都 是 广 的 ,那么 这 种 生物 在 自然 界 的 分 
布 也 一 定 很 广 , 其 至 是 世界 性 分 布 ,反之 亦 然 。 

耐 受 高 限 


耐 受 低 限 


个 体 数量 





32.1 生物 对 温度 的 耐 受 范围 ( 仿 Smith,1980) 





32.2.1 


水 的 重要 性 首先 表现 在 水 是 任何 生物 体 都 不 可 铅 
少 的 组 成 成 分 。 生 物体 的 含水 量 一 般 为 60% ~ 80% ， 
从 这 个 意义 上 讲 ,没有 水 就 没有 生物 。 这 是 由 于 生物 
的 一 切 代谢 活动 都 必须 以 水 为 介质 ,生物 体内 营养 的 
运输 、 废 物 的 排除 、 激 素 的 传递 以 及 各 种 生化 过 程 都 必 
须 在 水 溶液 中 才能 进行 。 其 次 ,各 种 生物 之 所 以 能 
生存 至 今 ,都 有 赖 于 水 的 一 种 特性 , 即 水 在 3. 98 时 
密度 最 大 ,这 对 地 史上 的 冰河 时 期 和 现今 寒冷 地 区 后 
物 的 生存 和 延续 来 说 是 至 关 重 要 的 。 此 外 ,水 的 热 容 
量 很 大 ,因此 水 体温 度 不 像 大 气温 度 那样 变化 剧烈 ,这 


没有 水 就 没有 生物 
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样 ,水 就 为 生物 创造 了 一 个 非常 稳定 的 温度 环境 。 

对 陆 生 植物 来 说 , 失 水 是 一 个 严重 的 问题 。 一 株 玉 
米 一 天 大 约 需要 2 kg 水 ,夏天 一 株 树木 一 天 的 需 水 量 约 
等 于 其 全 部 叶 鲜 重 的 5 倍 。 一 般 说 来 ,植物 每 生产 1 g 
干 物质 约 需 水 300 ~ 600 g。 依 据 植物 对 水 的 依赖 程度 
可 把 陆 生 植物 分 为 湿 生 植 物 、 中 生 植物 和 早生 植物 ,而 
把 水 生 植物 分 为 沉 水 植物 、 浮 水 植物 和 挺 水 植物 。 

水 的 深 氧 量 是 水 生生 物 最 重要 的 限制 因素 之 一 ， 
在 每 升水 含 氧 7 ml 的 情况 下 , 鱼 类 每 获得 1 g 氧气 , 必 
须 让 1 000 000 g 的 水 流 过 它 的 鲁 , 而 陆地 动物 每 获得 
1g 氧气 只 需 吸 和 5 g 空气 就 够 了 。 显 然 要 想 从 水 中 
摄取 氧气 ,水 生动 物 所 需要 的 能 量 要 比 陆 生动 物 多 得 
多 。 氧 气 在 水 中 的 分 布 是 极 不 均匀 的 ,因此 水 生生 物 
的 呼吸 常会 把 局 部 水 域 的 氧气 耗 尽 ,造成 缺 氧 环境 并 
可 减缓 或 中 止 生命 过 程 。 


32.2.2 阳光 是 生命 的 能 量 源泉 


阳光 不 仅 为 生物 创造 着 适 于 生存 的 温度 条 件 ,而 
且 也 为 一 切 生 命 活 动 提供 了 取 之 不 尽 的 能 源 。 绿 色 植 
物 只 有 借助 于 光合 作用 才能 在 叶绿体 中 把 从 外 界 吸收 
的 二 氧化 碳 、 水 和 无 机 物 结合 成 有 机 物质 ,一 切 其 他 生 
物 ,包括 所 有 的 动物 和 人 都 必须 依赖 这 些 有 机 物质 为 
生 , 并 从 中 获得 它们 生长 和 活动 所 需要 的 能 量 。 

自然 光 是 由 不 同 波长 的 光 组 合 而 成 的 ,不 同 波长 
的 光 对 生物 的 意义 也 不 相同 。380 ~760 nm 波长 的 光 
对 生物 是 最 重要 的 (1 nm=10”m) ,因为 这 不 仅 是 一 
般 动物 视觉 器 官 所 能 感受 的 光波 范围 ,而 且 也 是 绿色 
植物 光合 作用 能 够 吸收 的 光波 范围 ,特别 是 波长 为 
760 ~ 620 nm 的 红 光 和 波长 为 490 ~435 nm 的 蓝光 对 
植物 的 光合 作用 最 为 重要 。 

光 在 水 中 的 穿 透 性 限制 着 植物 在 海洋 中 的 分 布 ， 
只 有 在 海洋 表层 的 透 光 带 内 ,植物 的 光合 作用 量 才能 
大 于 呼吸 消耗 。 在 透 光 带 的 下 部 ,植物 光合 作用 量 刚 
好 与 植物 呼吸 相 平 衡 之 处 就 是 所 谓 的 补偿 点 ,如 果 海 
洋 中 的 浮游 藻类 沉降 到 补偿 点 以 下 而 又 不 能 很 快 回升 
到 表层 时 ,这 些 藻类 便 会 死亡 。 

由 于 动 植物 长 期 生活 在 具有 一 定 屋 夜 变化 格局 
(L:D) 的 环境 中 而 形成 了 各 类 生物 所 特有 的 对 日 照 长 
度 变化 的 反应 方式 ,这 就 是 生物 的 光 周 期 现象 (photo- 
periodism ) ,如 植物 在 一 定 光照 条 件 下 的 开花 、 落 叶 和 
休眠 ,以 及 动物 的 迁移 生殖 冬眠 和 换 毛 换 羽 等 。 光 











的 季节 变化 和 昼夜 变化 是 地 球 上 最 严格 最 稳定 的 周 “ 


期 变化 ,因此 也 是 生物 节律 最 可 靠 的 信号 系统 ,对 很 多 
生物 的 生活 史 和 生殖 周期 起 着 重要 的 调控 作用 。 为 什 
么 每 年 春季 迁 飞鸟 类 都 能 按时 到 达 营 梨 区 ,而 秋季 又 
能 在 大 体 相同 的 日 期 飞 回 越冬 地 ? 为 什么 这 些 鸟 类 在 
不 同年 份 迁 来 和 飞 走 的 时 间 都 不 会 相差 几 天 ? 这 一 切 
都 是 由 日 照 长 度 的 周期 变化 所 决定 的 。 在 日 照 长 度 周 
期 变化 的 长 期 作用 下 ,各 种 生物 都 形成 了 自己 所 固有 
的 活动 节律 ,以 便 使 它们 的 活动 与 环境 条 件 的 周期 变 
化 保持 同步 ,从 而 有 利于 生物 的 生存 (图 32.2) 。 
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32.2 各 种 生物 活动 的 节律 性 ( 改 绘 自 Smith,1996) 
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32.2.3 温度 限制 着 生物 的 分 布 


温度 是 一 种 无 时 无 处 不 起 作用 的 重要 生态 因子 ， 
任何 生物 都 是 生活 在 具有 一 定 温度 的 外 界 环境 中 并 受 
着 温度 变化 的 影响 。 地 球 表面 的 温度 条 件 总 是 不 断 变 
化 的 ,在 空间 上 它 随 纬度 海拔 高 度 和 各 种 小 生境 而 变 
化 ;在 时 间 上 它 有 一 年 四 季 的 变化 和 一 天 的 昼夜 变化 。 
温度 的 这 些 变化 都 能 给 生物 带 来 多 方面 的 深刻 影响 。 

地 球 表面 的 温度 可 以 相差 几 千 度 ,但 生物 所 能 而 
受 的 温度 范围 大 约 在 -272 ~ 300 皂 之 间 。 轮 虫 和 线虫 
能 够 耐 受 接近 绝对 零度 的 低温 ,它们 在 -253 % 的 温度 
下 能 够 以 隐 生 状态 存活 ;如 果 是 在 脱水 干燥 的 情况 下 ， 
它们 甚至 能 够 在 -272 的 极 低温 度 下 保存 生命 ,此 时 
它们 会 完全 中 止 新 陈 代谢 ,但 仍 保存 着 复苏 的 可 能 性 。 
细菌 、 醇 母 菌 、 真 菌 、 植 物 的 孢子 和 种 子 以 及 原生 动物 
的 包 夫 等 ,都 能 在 极 低 的 温度 下 维持 生命 。 相 比 之 下 ， 
生物 对 高 温 的 耐 受 能 力 就 很 有 限 了 ,在 美国 黄石 国家 
公园 高 达 85.2 乞 的 温泉 中 生活 着 很 多 原生 动物 的 包 
襄 和 蓝 细 菌 ,还 有 人 在 88 的 温泉 中 找到 过 细菌 和 蓝 
细菌, 尤其 特殊 的 是 生活 在 深海 热烈 口 附近 的 细菌 况 








能 碘 受 300 以 上 的 高 温 。 以 上 提 到 的 生物 所 能 耐 受 
的 最 高 和 最 低温 度 极限 是 对 整个 生物 界 而 言 的 ,但 对 
大 多 数 生物 来 说 却 只 能 在 一 个 罕 小 的 温度 范围 内 生 
存 , 通 常 是 在 0~45 信之 间 。 

冰点 以 下 的 低温 会 使 生物 体内 形成 冰晶 而 造成 冻 
害 ,冰晶 的 形成 会 使 原生 质 膜 破裂 并 使 蛋白 质 失 活 与 变 
性 。 高 温 可 减弱 光合 作用 ,增强 呼吸 作用 ,使 植物 的 这 两 
个 重要 生理 过 程 失调 ,还 可 破坏 植物 的 水 分 平衡 ,促使 蛋 
白质 凝固 和 有 害 代 谢 产物 在 体内 的 积累 。 高 温 对 动物 的 
有 害 影响 主要 是 破坏 酶 的 活性 和 蛋白 质 凝 固 变性 等 。 哺 
乳 动物 一 般 不 能 耐 受 42 CC 以 上 的 温度 , 鸟 类 难以 耐 受 
48 并 以 上 的 高 温 。 多 数 昆虫 .蜘蛛 和 有 疏 行 动物 都 只 能 耐 
受 征 以 下 的 温度 ,温度 再 高 就 可 能 引起 死亡 。 

极端 温度 常常 成 为 限制 生物 分 布 的 重要 因素 , 例 
如 ,由 于 高 温 的 限制 ,白桦 、 云 杉 不 能 在 华北 平原 生长 ; 
苹果 、 梨 、 桃 不 能 在 热带 地 区 载 培 ; 菜 粉 蝶 不 能 耐 受 
26 所 以 上 的 高 温 , 所 以 26 TC 就 是 这 种 昆虫 分 布 的 南 
限 。 低 温 对 生物 分 布 的 限制 作用 更 为 明显 ,对 植物 和 
变温 动物 来 说 ,决定 其 水 平分 布 的 北 界 和 垂直 分 布 上 
限 的 主要 因素 就 是 低温 ,例如 ,橡胶 分 布 的 北 界 是 北纬 
24°40'( 云南 僵 江 ) ,海拔 高 度 的 上 限 是 960 m( 云 南 盈 
江 ) ;东亚 飞 蝗 分 布 的 北 界 是 年 等 温 线 为 13.6 的 地 
方 。 温 度 和 活水 这 两 个 生态 因子 的 共同 作用 决定 着 生 
物 群落 在 地 球 表面 分 布 的 总 格局 (图 32.3)。 


年 平均 降水 量 /cm 





年 平均 温度 / 习 


32.3 温度 与 降水 决定 着 群落 在 地 球 上 分 布 的 总 格局 
( 仿 Whittaker,1970) 





”之 间 的 关系 变 得 更 加 错综复杂 。 


32.3 ”生物 与 生物 之 间 的 相互 关系 特 辣 





32.3.1 食 植 和 捕食 是 群落 中 最 常见 的 
种 间 关 系 

食 植 现象 (herbivory ) 是 指 动物 吃 植物 ,几乎 找 不 
到 一 种 植物 是 不 被 动物 所 取 食 的 ,而 在 动物 中 ,从 低 等 
动物 到 高 等 动物 ,都 有 许多 专门 以 吃 植物 为 生 的 种 类 。 
动物 吃 植物 是 自然 界 食物 链 的 基础 ,也 是 食物 链 的 基 
础 环节 ,而 食物 链 的 其 他 环节 都 有 赖 于 这 一 环节 的 存 
在 ,可 见 一 切 动物 都 直接 或 间接 地 依赖 植物 为 食 。 食 
植 动物 的 数量 对 植物 的 数量 有 显著 影响 ,而 后 者 反 过 
来 又 限制 着 动物 的 数量 ,在 长 期 进化 过 程 中 ,这 种 相互 
关系 已 经 形成 了 一 种 微妙 的 平衡 。 植 物 的 生产 量 足 够 
养活 所 有 动物 ,而 被 动物 吃 掉 的 往往 只 是 植物 生产 量 
中 “过 剩 ” 的 那 一 部 分 。 

捕食 现象 (predation ) 是 指 动物 吃 动物 ,也 是 物种 
间 最 基本 的 相互 关系 之 一 。 前 者 称 捕食 者 ,后 者 称 被 
食 者 或 猎物 。 捕 食 者 是 构成 复杂 食物 链 的 必要 环节 ， 
它 通 常 位 于 食物 链 和 营养 级 的 较 高 位 置 或 项 位 。 捕 食 
者 的 存在 使 生态 系统 中 的 营养 物 和 能 量 流通 渠道 变 得 
多 样 化 ,并 且 提 高 了 生态 系统 中 能 量 的 利用 率 ,使 生物 
由 于 捕食 现象 是 在 长 
期 进化 过 程 中 形成 的 ,所 以 捕食 者 和 被 食 者 在 形态 , 行 
为 和 生理 上 都 有 着 多 方面 的 适应 性 ,这 种 适应 的 形成 
常常 表现 为 协同 进化 (coevolution ) 的 性 质 。 如 被 食 者 
在 捕食 的 压力 下 在 形态 上 常 利用 毒 丝 、 毒 腺 、 墨 襄 、 坚 
硬 的 外 壳 、 隐 项 色 、 警 戒 色 和 拟态 等 进行 自卫 ;在 行为 
上 利用 变色 、 丽 吓 .发 出 可 怕 的 声音 、 排 放 恶 臭 气味 、 穴 
居 、 集 群 和 迅速 移动 等 方式 进行 防卫 ,但 一 切 防卫 都 只 
有 相对 的 意义 ,只 能 减少 捕食 而 不 能 完全 避免 捕食 。 
32.3.2 两 个 物种 因 利 用 同一 有 限 资 源 

而 发 生 竞争 

物种 间 的 竞争 关系 ( competition ) 是 高 斯 (G. 下. 
Gause) 在 1934 年 首先 用 实验 方法 观察 到 的 。 他 把 大 
草 履 虫 ( Paramecium caudatum) 和 双 小 核 草 履 虫 ( 己 . 
aurelia ) 共同 培养 在 一 个 培养 液 中 ,用 杆菌 作为 它们 的 
食物 ,结果 总 是 一 种 草 履 虫 战胜 另 一 种 草 履 虫 ,大 草 履 
虫 最 终 总 不 免 被 排除 掉 ( 图 32.4)。 有 人 用 藻类 把 两 
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种 近 缘 水 蚤 养 在 一 个 容器 内 ,在 最 初 3 周 内 ,由 于 水 县 
数量 少 ,对 食物 竞争 不 激烈 ,所 以 两 种 水 至 的 数量 都 有 
增加 ,但 此 后 随 着 竞争 的 加 剧 , 导 致 其 中 适应 较 差 的 一 
种 水 蚤 被 排除 。 由 此 可 知 , 当 两 个 物种 利用 同一 有 限 
资源 时 , 便 会 发 生 种 间 竞 争 。 两 个 物种 越 相似 ,它们 共 
同 的 生态 要 求 就 越 多 ,竞争 也 就 越 激烈 。 因 此 生态 要 
求 完全 相同 的 两 个 物种 在 同一 环境 中 就 无 法 共存 ,这 
就 称 为 竞争 排除 原理 。 


D20[ cE 
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图 32.4 两 种 草 履 虫 在 食物 有 限 .空间 有 限 条 件 下 
的 竞争 ”图 中 虚线 表示 双 小 核 草 履 虫 在 没有 竞争 情况 下 
的 生长 曲线 ( 引 自 Gause,1934) | 


自然 界 存在 着 很 多 种 间 竞 争 的 实例 ,例如 , 几 十 年 
前 有 一 种 欧洲 百灵 被 引入 了 北美 洲 , 它 同 本 地 的 草地 
百灵 开始 竞争 食物 和 病 域 ,结果 不 到 几 年 时 间 就 取代 
了 草地 百灵 而 成 了 当地 的 优势 种 。20 世纪 40 年 代 中 
期 , 郴 小 实 蝇 被 输入 夏威夷 ,通过 竞争 它 把 较 早 输入 的 
地 中 海 实 蝇 从 滨海 地 区 和 低 海拔 的 山地 排挤 到 了 高 海 
拔 地 区 。 

虽然 竞争 常常 导致 一 个 物种 排除 另 一 个 物种 ,但 
如 果 两 个 物种 在 其 共同 的 分 布 区 内 发 生 分 化 ,使 其 在 
食物 、 居 住地 和 筑 梨 地 的 选择 上 格 有 不 同 ,那么 这 两 个 
物种 就 有 可 能 在 重要 分 布 区 内 长 期 共存 。 生 态 上 的 分 
化 常常 又 导致 形态 上 的 分 化 ,但 形态 上 的 种 间 差 异 只 
在 两 物种 的 重合 分 布 区 内 才 存 在 ,而 在 各 自 独占 的 分 
布 区 内 则 消失 。 例如 黄土 蚁 (Lasius flavus) 及 其 近 缘 
种 在 它们 共存 的 分 布 区 内 至 少 有 8 点 形态 上 的 差异 ， 
但 在 它们 各 自 独占 的 分 布 区 内 ,这 些 形态 差异 便 变 得 
模糊 起 来 , 这 种 现象 称 为 特征 替代 (character 
displacement) ,特征 蔡 代 是 相似 物种 对 种 间 竞 争 在 进 
化 上 表现 出 的 一 种 适应 。 

物种 之 间 通 过 竞争 所 发 生 的 分 化 ,有 时 是 极其 微 
小 的 ,不 一 定 总 能 被 人 们 的 腿 睛 所 觉察 到 ,但 是 从 竞 钙 
原理 出 发 ,它们 之 间 肯 定 会 存在 形态 上 生理 上 或 行为 


上 的 微小 差异 ,而 且 这 些 差异 足以 保证 它们 的 生态 要 
求 不 会 完全 相同 。 这 就 是 为 什么 一 个 森林 、 一 片 草原 、 
一 个 山谷 或 一 个 湖泊 中 会 同时 生活 着 那么 多 种 生物 的 
原因 ,而 整个 大 自然 呈现 在 我 们 面前 的 是 一 个 更 加 让 
富 多 彩 和 琳琅 满目 的 生物 世界 。 竞 争 使 大 自然 充满 活 
力 ,生机 次 然 。 


32.3.3 互惠 共生 是 对 双方 都 有 利 的 一 
种 种 间 关 系 

互惠 共生 (mutualism ) 中 的 互惠 是 指 对 双方 都 有 

利 的 一 种 种 间 关 系 , 但 这 种 关系 并 没有 发 展 到 彼此 相 

依 为 命 的 程度 ,如 果 解 除 这 种 关系 双方 都 能 正常 生存 。 

而 共生 是 物种 之 间 不 能 分 开 的 一 种 互利 关系 ,这 种 互 

利 已 经 达到 了 如 此 密切 的 程度 ,以致 如 果 失 去 一 方 , 另 
一 方 也 就 不 能 生存 。 

蚜虫 和 蚂 玉 是 互惠 的 著名 事例 ,蚂蚁 喜 吃 旦 虫 分 


”小 的 蜜 露 并 把 蜜 露 带 回 集 内 距 养 幼 蚁 。 蚂 蚁 常用 触角 


抚摸 蚜 忠 ,让 蚜虫 把 蜜 露 直接 分 泌 到 自己 口中 ,同时 ， 
归 蚊 精心 保护 蚜虫 ,驱赶 并 杀 死 蚜虫 的 天 敌 , 有 时 还 把 
蚜虫 衔 人 集 内 加 以 保护 。 海 艺 和 寄居 秘 是 海洋 中 最 党 
见 的 互惠 关系 ,海蓝 固着 在 寄居 盘 的 螺 壳 上 ,被 寄居 盘 
带 来 带 去 ,使 它 能 更 有 效 地 捕捉 食物 ,而 海 葵 则 用 有 毒 
的 刺 细胞 为 寄居 乱 提 供 保护 ,使 其 不 易 遭 受 天 敌 的 攻 
击 。 鱼 鱼 和 小 鸟 之 间 也 存在 着 这 样 的 互惠 关系 (图 
32..30's 





32.5 小 鸟 正在 鳄鱼 口腔 中 取 食 蚂 虹 


地 球 上 最 顽强 的 生物 莫 过 于 地 衣 了 。 地 衣 是 单 细 
胞 藻类 和 真菌 的 共生 体 , 真 菌 的 菌 丝 已 深 深 长 人 单 细 
胞 藻 的 原生 质 内 ,使 二 者 密切 结合 为 一 体 ,以 致 生物 学 
家 已 无 法 把 它们 区 分 开 来 而 只 能 把 它 看 成 是 一 种 奇妙 
的 生物 。 组 成 地 衣 的 真菌 和 单 细胞 藻 彼 此 交换 养料 ， 
共同 维持 水 分 和 无 机 盐 的 平衡 ,共同 抵抗 干燥 和 极端 
的 温度 条 件 , 这 种 密切 合作 使 地 衣 比 任何 单一 的 生物 
更 能 适应 恶劣 的 环境 ,因而 能 够 占有 其 他 生物 不 能 
有 的 生境 。 地 衣 是 生物 界 著名 的 开拓 者 , 当 生物 试图 
征服 火山 岩 坡 、 高 寒山 地 和 极端 干旱 的 不 毛 之 地 的 时 
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候 , 地 衣 益 是 充当 开路 先锋 ,一 旦 开拓 成 功 , 它 就 会 逐 
浙 被 其 他 植物 (如 苔 萝 ) 所 取代 ,看 来 它们 只 适合 扮演 
先锋 生物 的 角色 。 共 生 的 另 一 著名 实例 是 白蚁 和 多 若 
毛 求 , 白 昧 本 身 并 没有 消化 纤维 素 的 能 力 , 它 之 所 以 能 
靠 吃 木材 为 生 全 靠 生活 在 它 肠 内 多 鞭毛 虫 的 帮助 ， 
因为 只 有 靠 多 闵 毛 虫 所 分 泌 的 纤维 素 酶 才能 把 最 难 
水 解 的 木材 消化 为 营养 素 供 白蚁 利用 。 有 人 做 过 这 
样 一 个 实验 , 即 用 适当 的 高 温 把 白蚁 体内 的 多 鞭毛 
虫 杀 死 而 让 白蚁 存活 ,结果 白蚁 虽 继 续 大 量 地 吃 森 
材 但 还 是 死 于 饥 铁 。 白 疏 的 生存 离 不 开 多 鞭毛 虫 ， 
同样 多 鞭毛 虫 离开 白蚁 的 消化 管 也 会 很 快 死亡 。 有 
趣 的 是 ,白蚁 每 次 赔 皮 的 时 候 , 肠 内 的 多 闵 毛 虫 都 随 
着 肠 上 皮 一 起 被 丢弃 ,因此 虹 了 皮 的 白蚁 若虫 第 一 
件 大 事 就 是 取 食 没 有 晓 皮 若虫 的 冻 便 ,以 便 重 新 把 
多 粹 毛虫 吃 进 肠 内 。 


32.3.4 寄生 与 拟 寄生 虽然 都 是 寄生 但 
存在 本 质 差异 


生活 在 一 起 的 两 种 生物 ,如 果 一 方 获 利 并 对 另 
一 方 造成 损害 但 并 不 把 对 方 杀 死 ,就 称 为 寄生 ( par- 
asitism) 。 而 拟 寄 生 ( parasitoidism ) 的 特点 则 总 是 导 
致 寄主 死亡 ,这 一 点 又 使 拟 寄 生 更 接近 捕食 现象 。 

寄生 物 通常 以 寄主 的 体液 .组 织 或 已 消化 好 的 
食物 为 食 ,常常 会 阻碍 寄主 的 生长 、 降 低 寄主 的 生殖 
力 ,但 一 般 不 引起 寄主 的 死亡 。 寄 生 在 寄主 体 表 的 
称 体外 寄生 ,如 蚊 、 乱 .跳蚤 . 蝉 和 星 等 ;寄生 在 寄主 
体内 的 称 体内 寄生 ,如 疙 原虫 .吸虫 . 乡 虫 和 曙 虫 等 。 
寄生 物 常 常 有 两 个 或 更 多 的 寄主 。 寄 生物 在 其 中 进 
行 有 性 生殖 的 寄主 称 终 寄主 ,在 其 中 进行 无 性 生殖 
的 寄主 称 中 间 寄 主 , 例 如 , 华 肝 蚂 的 终 寄主 是 人 ,第 
一 中 间 寄 主 是 淡水 螺 , 第 二 中 间 寄 主 是 鲁 科 鱼 类 。 
转换 寄主 虽然 有 利于 寄生 物 的 散布 和 减轻 对 每 个 寄 
主 的 压力 ,但 会 使 寄生 物 遭 到 大 量 死亡 ,因此 在 长 期 
进化 过 程 中 ,寄生 物 发 展 了 强大 的 生殖 力 , 如 人 蜂 虫 
一 昼夜 可 产 卵 25 万 个 ,一 年 所 产 的 卵 其 重量 可 超过 





1. 什么 是 环境 ? 
2, 什么 是 生态 因子 ? 


思考 题 “439; 


产 卵 肉 息 体重 的 1700 售 ; 牛 缘 忠 一 年 可 产 卵 6 亿 
个 ,一 生产 卵 量 可 达 100 亿 ! 据 统计 ,目前 整个 人 类 被 
映 虫 寄生 的 有 12. 60 亿 人 , 钧 忠 9.32 亿 , 鞭 虫 6. 87 
亿 , 丝 虫 6.57 亿 , 此 外 还 有 3 亿 人 被 疙 原虫 寄生 。 事 
实 上 ,自然 界 的 每 一 种 动物 和 植物 都 有 各 自 的 寄生 
物 ,这 些 寄 生物 包括 细菌 、 病 毒 、 原 生动 物 、 线 虫 . 吸 
虫 \ 丝 虫 \ 节 肢 动 物 以 及 某 些 较 高 等 的 植物 如 药 丝 子 

拟 寄生 现象 在 昆虫 中 极为 普遍 ,凡是 昆虫 对 昆虫 的 
寄生 都 属于 拟 寄 生 ,几乎 所 有 昆虫 都 被 某 种 其 他 昆虫 所 
寄生 ,主要 是 寄生 蝇 和 寄生 蜂 (图 32.6) 。 寄 生 昆 虫 的 
成 虫 大 都 是 自由 生活 的 ,这 有 利于 它们 寻找 寄主 和 广泛 
散布 。 挫 成 虫 把 卵 产 在 寄主 的 体 表 (如 寄生 蝇 ) 或 体内 
(如 寄生 蜂 ) ,从 卵 中 峰 出 的 幼虫 靠 取 食 寄主 的 体液 或 组 
织 为 生 。 幼 虫 老 熟 后 就 在 寄主 体内 化 肾 ( 如 蚜 寄 生 蜂 ) 
或 从 体内 外 出 在 寄主 体 表 结 董 化 肾 ( 如 小 曹 蜂 ) ,同时 伴 
随 着 寄主 的 死亡 。 有 趣 的 是 寄生 昆虫 本 身 有 时 也 会 被 
其 他 寄生 昆虫 所 寄生 ,这样 就 形成 了 寄生 链 ,例如 是 小 
蜂 寄生 在 蚜虫 体内 , 瘦 蜂 寄生 在 蚜 小 蜂 体 内 ,而 金 小 峰 
又 寄生 在 瘦 蜂 体内 ,这 种 现象 称 重 寄生 。 





32.6 一 只 小 黄蜂 正在 蚜虫 体内 产儿 


拟 寄生 物 是 农林 害虫 的 重要 天 敌 ,也 是 控制 害虫 
数量 的 重要 自然 因素 ,各 种 寄生 蜂 和 寄生 蝇 常 被 用 于 
进行 生物 防治 ,如 用 平 腹 小 蜂 防治 荔枝 晴 象 ,用 金 小 蜂 
防治 棉 红 铃 虫 , 用 赤 腿 蜂 防治 玉米 螨 和 松 毛虫 ,用 坝 是 
小 蜂 防治 白粉 乱 等 。 这 些 生物 防治 都 已 在 我 国 取得 了 
显著 效果 。 





3. 为 什么 说 生物 与 环境 是 不 可 分 割 的 统一 体 ? 


4. 什么 是 生物 的 耐 受 性 法 则 ? 请 举例 说 明 。 


5. 为 什么 科学 家 最 关注 火星 上 有 没有 水 ? 
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6. 阳光 对 地 球 上 的 生物 有 什么 重要 意义 ? 

7. 为 什么 说 温度 是 一 种 无 时 无 处 不 在 起 作用 的 重要 生态 因子 ? 

8. 生物 与 生物 之 间 有 哪些 重要 的 相互 关系 ? 

9, 什么 是 植 食 和 捕食 ?它们 之 间 有 哪些 异同 ? 

10. 两 个 物种 在 什么 情况 下 才 会 发 生 竞争 ? 竞争 的 可 能 后 果 是 什么 ? 

11. 什么 是 互惠 共生 ? 互惠 与 共生 有 什么 异同 ? 

12. 什么 是 寄生 和 拟 寄生 ? 它们 之 间 有 什么 本 质 差异 ? 为 什么 说 拟 寄生 从 本 质 上 讲 更 接近 于 捕食 ? 




















种 群 的 结构 动态 
与 数量 调节 














33.1 种 群 的 概念 和 特征 
33.2 种 群 的 数量 动态 
33.3 种群 的 数量 调节 


种 群 数量 








动物 种 群 的 数量 动态 
有 时间/ 年 | ( 引 自 Smith ,1966) 


动物 和 植物 种 群 (population) 因 出 生 率 、 死 亡 率 、 迁 入 率 和 迁 出 率 的 变化 而 
显示 出 各 自 所 特有 的 种 群 动态 特征 ,生物 学 家 最 关心 的 是 如 何 解释 种 群 的 这 种 
数量 变化 以 及 如 何 对 其 进行 定量 分 析 。 种 群 数量 往往 围绕 某 一 种 群 密度 而 上 
下 波动 ,但 从 长 远 来 看 ,种 群 却 能 保持 自身 的 平衡 ,尽管 有 时 会 出 现 较 大 的 波 
动 。 种 群生 态 学 的 基本 任务 之 一 就 是 要 定量 地 研究 种 群 的 出 生 率 、 死 亡 率 、 挝 
入 率 和 迁 出 率 ,以便 能 够 了 解 是 什么 因素 影响 着 种 群 的 波动 范围 和 发 生 规律 ， 
了 解 种 群 衰落 和 灭绝 的 原因 。 了 解 这 一 切 的 目的 都 是 为 了 能 够 控制 种 群 ,使 有 
益生 物 数量 增加 、 有 定 生 物 数量 减少 。 在 生态 学 和 遗传 学 中 ,种 群 都 是 一 个 重 
要 的 研究 单位 。 进 化 理论 的 基本 原理 之 一 是 自然 选择 作用 于 生物 个 体 ,而 种 群 
通过 自然 选择 而 进化 ,因此 种 群生 态 学 与 种 群 让 传 学 有 着 密切 的 关系 。 


括 许 多 种 群 ,但 种 群 和 种 群 之 间 , 因 存在 着 明显 的 地 
理 隔 离 而 无 法 进行 个 体 交 流 , 长 期 隔离 的 结果 有 可 
能 发 展 为 不 同 的 亚 种 ,甚至 会 产生 新 的 物种 。 可 见 ， 
种 群 不 仅 是 物种 的 存在 单位 ,而 且 是 物种 的 繁殖 单 
位 和 进化 单位 。 

种 群 可 定义 为 占有 一 定 空间 和 时 间 的 同一 物种 任何 一 个 种 群 在 自然 界 都 不 能 孤立 存在 ,而 总 是 
个 体 的 集合 体 。 它 由 不 同年 龄 和 不 同性 别 的 个 体 组 。” 与 其 他 物种 的 种 群 一 起 形成 群落 。 每 一 个 群落 中 都 含 
成 ,彼此 可 以 互 配 进行 生殖 。 一 个 物种 通常 可 以 包 有 很 多 属于 不 同 物种 的 种 群 ,这 说 明 种 群 不 仅 是 物种 

他 





33.1.1 种 群 是 同一 物种 个 体 的 集合 体 
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的 具体 存在 单位 ,而 且 也 是 群落 的 基本 组 成 成 分 。 


33.1.2 出生 率 和 死亡 率 是 决定 种 群 动 


态 的 两 个 重要 参数 ， 


出 生 率 (natality ) 和 死亡 率 (mortality ) 是 决定 种 群 
兴衰 的 晴 丽 表 。 通 常 看 一 个 种 群 是 兴旺 发 达 还 是 日 浙 
衰退 ,只 要 计算 一 下 种 群 的 出 生 率 和 死亡 率 就 知道 了 。 
在 一 定时 期 内 ,只 要 种 群 的 出 生 率 大 于 死亡 率 , 种 群 的 
数量 就 会 增加 ,反之 ,种 群 的 数量 就 会 下 降 ( 图 33.1)。 


水 重 数 量 





水 蔓 数 量 








10 20 30 40 50 60 70 80 
时 间 /d 


90 100 
(b) 


图 33.1 在 18C(a) 和 25C(b) 的 池水 中 ,水 踢 的 出 生死 亡 
和 种 群 大 小 的 关系 ”图 中 的 出 生 数 和 死亡 数 均 为 实际 数量 的 两 售 
( 仿 Pratt,1943) 


出 生 率 一 般 用 每 单位 时 间 ( 如 年 月、 日 等 ) 每 100 
个 个 体 的 出 生 个 体 数 表 示 , 例 如 ,一 个 由 50 只 松鼠 组 
成 的 种 群 ,如 果 一 年 出 生 了 10 只 小 松鼠 , 它 的 年 出 生 
率 就 是 20% 。 不 难看 出 各 种 生物 的 出 生 率 可 能 很 不 
相同 ,但 出 生 率 高 的 生物 往往 死亡 率 也 高 ,因此 单 考虑 
出 生 率 并 不 能 说 明 什么 问题 ,因为 种 群 的 兴衰 将 决定 
于 出 生 率 和 死亡 率 的 相互 作用 (图 33.2) 。 

出 生 率 的 反 义 是 死亡 率 ,死亡 率 是 用 来 描述 种 群 
个 体 死亡 的 过 程 , 它 和 出 生 率 一 样 一 般 是 用 单位 时 间 
内 每 100 个 个 体 的 死亡 数 来 表示 的 。 在 一 个 有 100 万 
人 口 的 城市 中 , 一 年 死亡 了 2 万 人 ,其 死亡 率 就 是 












图 33.2 出 生 率 和 死亡 率 的 相互 作用 决定 着 种 群 的 数量 动态 


2% 。 造 成 生物 死亡 的 原因 很 多 ,如 饥饿、 伤 病 、 严 寒 、 
遭 捕食 或 寄生 、 自 相 残 杀 和 意外 事故 等 。 即 使 没有 
这 些 原 因 , 生 物 也 会 因 活 到 自然 生理 寿命 的 极限 而 
死亡 。 早 期 人 类 是 用 高 出 生 率 平衡 高 死亡 率 而 使 人 
口 保持 在 较 低 水 平 上 ,未 来 人 口 将 会 用 低 出 生 率 平 
衡 低 死 亡 率 而 使 人 口 保持 在 较 高 水 平 上 。 现 在 世界 
人 口 正 处 在 一 个 转折 期 ,人 类 不 能 用 提高 死亡 率 的 
办 法 来 控制 人 口 , 因 此 降低 出 生 率 就 成 了 人 类 控制 
人 口 的 唯一 途径 。 
33.1.3 年 龄 结构 预示 着 种 群 未 来 的 增 
长 趋势 

种 群 是 由 个 体 组 成 的 ,不 同年 龄 的 个 体 在 种 群 中 
都 占有 一定 的 比例 ,这 种 比例 关系 就 形成 了 种 群 的 年 
龄 结构 。 不 同 国家 和 地 区 的 人 口 年 龄 结构 往往 存在 很 
大 差异 。 人 的 年 龄 是 以 年 为 单位 计算 的 ,但 动物 的 年 
龄 则 依 其 生活 史 特 点 分 别 以 年 .月 . 周 、 自 或 小 时 计算 。 
生物 学 家 常常 把 动物 的 年 龄 分 为 生殖 前 期 .生殖 期 和 
生殖 后 期 3 个 年 龄 组 (图 33.3) 。 对 人 类 来 说 ,这 3 个 
年 龄 组 大 体 相等 ,各 占 生命 的 1/3。 有 些 昆 虫 生殖 前 
期 特别 长 ,生殖 期 极 短 , 生 殖 后 期 等 于 零 , 最 典型 的 例 





(c) 衰退 型 


(a) 增长 型 
[] 生殖 后 期 


(b) 稳定 型 
里 昭 生殖 其 
图 33.3 种 群 的 3 个 年 龄 期 和 3 种 年 龄 结构 类 型 








E 子 就 是 竖 虹 , 它 的 稚 虫 要 在 水 中 生活 好 几 年 (生殖 前 
i ”期 ) ,一 旦 羽化 为 成 虫 飞 出 水 面 ,交尾 产 卵 历时 几 天 就 
死去 。 这 种 年 龄 分 期 法 至 今 仍 在 使 用 ,因为 它 符合 生 
物 发 育 的 3 个 最 重要 的 生理 阶段 ,并 直接 和 种 群 的 增 
殖 有 关 。 
: 种 群 的 年 龄 结构 含有 种 群 未 来 数量 动态 的 信息 。 

一 个 年 轻 个 体 占 优势 的 种 群 , 它 的 年 龄 结构 呈 明 显 的 
尖塔 形 , 它 预示 着 种 群 将 有 一 个 很 大 的 发 展 ,这 是 一 个 
属于 增长 型 的 年 龄 结构 (图 33.3a)。 与 此 相反 ,如 果 
老年 个 体 在 种 群 中 占 优势 就 预示 着 种 群 将 日 趋 衰落 ， 
这 是 一 个 属于 衰退 型 的 种 群 年 龄 结构 (图 33.3c)。 如 
果 种 群 中 各 年 龄 组 的 比例 大 体 相等 ,只 是 老年 组 个 体 
略 少 ,就 预示 着 种 群 比较 稳定 ,出 生 率 和 死亡 率 保 持平 
衡 ,这 是 一 个 稳定 型 的 年 龄 结构 (图 33.3b) 。 

世界 各 大 洲 和 主要 地 区 人 口 的 年 龄 结构 如 图 33.4 
所 示 , 欧 洲 .北美 洲 和 苏联 的 人 口 年 龄 结构 呈 明 显 的 钟 
形 , 属 于 稳定 类 型 ;而 南亚 、 非 洲 和 南美 洲 的 人 口 年 龄 
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结构 呈 明 显 的 金字 塔 形 ,基部 很 宽 , 上 部 很 窗 , 明显 地 
属于 增长 型 。 目 前 我 国 的 人 口 年 龄 结构 也 属于 这 一 类 
型 。 在 图 33.4 中 的 6 种 人 口 年 龄 结构 中 ,处 于 生殖 期 
的 人 口上 右 总 人 口 的 比例 并 没有 明显 差异 (40% ~ 
48% ) 。 但 高 出 生 率 和 婴儿 的 低 死 亡 率 将 会 使 年 轻 人 
口 的 比例 增加 ,而 随 着 老年 人 死亡 率 的 下 降 和 计划 生 
育 的 推广 ,增长 型 的 人 口 年 龄 结构 将 会 逐渐 向 稳定 型 


33.1.4 





标志 重 捕 是 动物 种 群 密度 调查 
的 一 种 常用 方法 

密度 是 指 单位 面积 上 个 体 的 数量 , 它 随 着 季节 气 
候 条 件 食物 储量 和 其 他 因素 而 发 生变 化 。 密 度 是 重 
要 的 种 群 参 数 之 一 ,生物 学 家 需要 了 解 猎物 的 密度 ,以 
便 调节 狩猎 活动 和 制定 保护 对 策 ;林学 家 也 把 树木 管 
理 和 对 林地 质量 的 评价 建立 在 树木 密度 调查 的 基 
础 上 。 


20% 


48% 
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非洲 南美 洲 


33.4 世界 各 大 洲 和 主要 地 区 的 人 口 年 龄 结构 图 ( 引 自 Kormondy,1976) 
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种 群 密 度 ( population density ) 的 调查 方法 很 多 ,对 
动物 种 群 密度 的 调查 常常 采用 标志 重 捕 法 (mark -re- 
capture method) , 即 为 了 了 解 种 群 的 总 数量 , 先 捕获 一 
部 分 个 体 进行 标记 ,然后 再 将 它们 释放 ,过 一 定时 间 后 
再 进行 重 捕 并 记 下 重 捕 个 体 中 已 被 标记 的 个 体 数 。 有 
了 这 些 数据 就 可 以 根据 公式 N= 全 计算 种 群 总 数量 
了 ,其 中 入 = 种 群 总 个 体 数 ,M = 标志 个 体 数 ,n= 重 捕 个 
体 数 ,m= 重 捕 中 被 标记 的 个 体 数 。 

例如 ,有 人 在 一 亩 ( 约 666.7 me) 面积 的 池塘 中 第 
一 次 捕捞 铠 色 286 条 (MM) ,把 它们 用 剪 背 鱼 的 方法 进行 
标志 ,然后 全 部 放 回 池塘 ,两 天 后 重 捕 1 392 条 (n) ,发 
现 其 中 已 被 标记 的 有 86 条 (m) ,因此 


N= Mxn_286x1 392 
mi 86 


=4 629( 条 ) 


”这 说 明 用 标志 重 捕 法 调查 池塘 中 共有 种 鱼 4 629 条 。 
为 了 验证 调查 的 准确 性 而 把 池水 全 部 放 掉 ,发 现 池塘 
中 实际 有 鲈鱼 4 123 条 ,这 说 明 调查 的 准确 率 约 
为 90% 。 

标志 重 捕 法 的 应 用 应 具备 以 下 一 些 条 件 :GD 标志 
个 体 释放 后 应 与 其 他 个 体 均匀 混合 ; @ 标志 方法 不 会 
伤害 动物 和 影响 动物 的 行为 ;@ 研究 区 域 呈 相对 封闭 
状态 ,没有 个 体 的 迁 和 人 和 迁 出 。 


33.1.5 ”种群 中 的 个 体 有 3 种 分 布 型 


种 群 在 密度 相同 的 情况 下 可 以 有 不 同 的 分 布 型 。 

. 分 布 型 是 指 种 群 中 个 体 的 空间 分 布 格 局 ,包括 集群 分 布 
(clumped distribution ) 、 均 名 分 布 (uniform distribution ) 
和 随机 分 布 (random distribution )3 种 类 型 (图 33.5 )。 
其 中 集群 分 布 是 最 常见 的 ,这 种 分 布 型 是 动 植物 对 生境 
(habitat) 差异 发 生 反应 的 结果 ,同时 也 受 生殖 方式 和 社 





随机 分 布 集群 分 布 


图 33.5 种 群 的 3 种 分 布 型 


会 行为 的 影响 。 橡 树 和 雪松 的 种 子 没有 散布 能 力 , 常 落 
在 母 株 附近 形成 集群 。 动 物 可 能 被 共同 的 食物 ,水 源 和 
隐蔽 所 吸引 到 一 起 而 形成 集群 分 布 ,如 蛾 类 的 趋 光 、 虹 
归 的 趋 湿 和 芯 壶 附着 在 同一 块 岩石 上 等 。 社 会 性 集群 
则 反映 了 种 群 成 员 间 有 一 定 程度 的 相互 关系 ,如 松 鸡 聚 
到 一 起 以 便 相 互 求 偶 ; 康 形 成 廉 群 并 有 一 定 的 社会 组 
织 ;社会 性 昆虫 是 具有 最 高 级 社会 结构 的 集群 。 人 类 在 
地 球 表面 也 呈 集 群 分 布 。 

均匀 分 布 是 由 种 群 成 员 间 进 行 种 内 竞争 所 引起 的 。 
动物 的 领域 行为 经 常会 导致 均匀 分 布 。 在 植物 中 ,森林 
树木 为 争夺 树冠 空间 和 根部 空间 所 进行 的 激烈 竞争 ,以 
及 沙漠 植物 为 争夺 水 分 所 进行 的 竞争 都 能 导致 均匀 分 … 
布 。 干 燥 地 区 所 特有 的 自 毒 现 象 (autotoxicity ) 是 导致 
均匀 分 布 的 另 一 个 原因 , 自 毒 现象 是 指 植物 分 泌 一 种 渗 
出 物 ,对 同 种 的 实生 苗 有 毒 。 
”如 果 生境 条 件 均一 ,种 群 成 员 间 既 不 互相 吸引 也 不 
互相 排斥 ,就 有 可 能 出 现 随机 分 布 , 它 是 介 于 集群 分 布 ， 
和 均匀 分 布 之 间 的 一 种 分 布 型 ,在 自然 界 比较 少见 ,如 
森林 底层 某 些 无 脊椎 动物 和 狼 蛛 的 分 布 ,玉米 地 中 玉米 
蝇 卵 块 的 分 布 也 是 随机 的 。 













1 CG 
33.2.1 种 群 在 资源 无 限 条 件 下 虽 指 才 
增长 


有 些 生物 在 食物 和 空间 无 限 的 条 件 下 可 以 连续 
行 生 殖 , 没 有 特定 的 生殖 期 ,在 这 种 情况 下 ,种 群 数量 
指数 增长 ,其 动态 可 以 用 下 面 的 微分 方程 表示 : 


dN 
(0°) N 


其 中 dN/dt 表示 种 群 的 瞬时 增长 量 ,b 和 d 分 别 代表 4 
体 的 瞬时 出 生 率 和 死亡 率 ,N 代表 种 群 大 小 。 在 这 里 ， 
和 4 可 以 综合 为 一 个 值 >,r=4-d ,表示 种 群 的 瞬时 增 : 
率 ,因此 种 群 的 瞬时 增长 量 就 是 
dN. 

Ea 
ry 
显然, 若 r>0 ,种 群 数量 就 会 增长 ; 若 r<0 ,种 群 数 量 就 
下 降 ; 若 >=0 ,种 群 数量 不 变 。 -> 
图 33.6 是 当 种 群 的 起 始 数 量 为 100 时 ,4 个 具有 人 
同 7 值 种 群 的 动态 曲线 。 
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33.6 种 群起 始 数 量 为 100 时 ,具有 不 同 r 
值 种 群 的 数量 动态 ( 改 绘 自 Hedrick ,1984) 


指数 增长 的 特点 是 :增长 不 受 资源 限制 ,不 受 空间 和 
其 他 生物 制约 ,虽然 开始 增长 很 慢 , 但 随 着 种 群 基数 的 加 
大 ,增长 会 越 来 越 快 ,每 单位 时 间 都 按 种 群 基数 的 一 定 百 
分 数 或 倍数 增长 ,其 增长 势头 惊人 ,威力 强大 ,俗称 “种 群 
爆炸 " 。 例 如 ,细菌 每 20 min 分 裂 一 次 ,1 h 就 可 以 繁殖 3 
代 , 如 果 从 一 个 细菌 开始 , 那 它 就 会 按 以 下 数列 倍增 :1， 
2,4,8,16,32,64,128 ,265 ,512… 照 这 样 增 殖 下 去 ,36 h 以 
后 它 将 完成 108 个 世代 ,细菌 总 数 将 达到 2… 个 ! 这 么 多 
细菌 足 可 把 地 球 表面 铺 满 33 cm 厚 , 如 果 再 继续 繁殖 1 h， 
细菌 数目 又 可 以 增加 8 倍 , 那 时 我 们 每 一 个 人 都 会 淹没 
在 细菌 的 汪洋 大 海 之 中 。 


33.2.2 ”种群 在 资源 有 限 条 件 下 呈 逻 辑 
斯 说 增长 (logistic growth) 

从 指数 增长 方程 可 以 看 出 ,只 要 7 值 大 于 零 ,种 
群 就 会 一 直 增 长 下 去 ,实际 上 这 是 一 种 无 限 增长 。 
但 在 自然 界 种 群 增长 都 是 有 限 的 ,因为 种 群 增长 所 
需要 的 资源 ( 食物 和 空间 等 ) 是 有 限 的 ,种 内 、 种 间 关 
系 和 气候 等 因素 也 会 抑制 种 群 增长 。 通 常 种 群 的 
值 是 随 着 种 群 密度 的 变化 而 变化 的 ,因为 种 群 密度 
大 时 ,种 群 内 个 体 之 间 的 资源 竞争 也 就 更 为 激烈 。 


-由 环境 资源 决定 的 种 群 数量 称 为 环境 容纳 量 ( earry- 


ing capacity) , 即 某 一 环境 在 长 期 基础 上 所 能 维持 的 
种 群 最 大 数量 。 


为 了 描述 在 资源 、 空 间 有 限 和 存在 其 他 生物 制约 条 . 


件 下 的 种 群 数量 增长 过 程 ,就 必须 在 指数 增长 方程 中 引 
入 环境 容纳 量 ( 即 值 ) 的 概念 ,添加 一 个 系数 (K-N)/ 
,使 方程 变 为 








33.2 种 群 的 数量 动态 


其 中 的 (K-N)/K 就 是 逻辑 斯 说 系数 。 当 N>K 时 (天 _ 
N)/K 是 负 值 ,种 群 数量 下 降 ; 当 N<K 时 ,(K-N)/k 是 
正 值 ,种群 数量 上 升 ; 当 N = K 时 ,(K-N)/K 等 于 零 , 种 
群 数 量 不 变 。 

可 见 ,多 辑 斯 说 系数 (K-N)/K 对 种 群 增长 有 
种 制约 作用 ,使 种 群 数量 总 是 趋向 于 环境 容纳 量 天 
从 而 形成 一 种 $ 形 增长 曲线 ,而 指数 增长 曲线 是 ] 开 
(图 33.7)。 由 于 种 群 数量 高 于 天 时 便 下 降 , 低 于 天 
时 便 上 升 , 所 以 天 值 就 是 种 群 的 稳定 平衡 密度 、 
实验 室内 用 酵母 和 果 蝇 所 作 的 实验 表明 ,种 群 在 、 
定 空间 和 一 定 资 源 条 件 下 的 增长 ,一 般 都 表现 出 趟 
型 的 逻辑 斯 诗 增 长 。 图 33.8 和 图 33.9 分 别 是 梧 母 
种 群 和 黑 腹 果 晶 (Drosophila melanogaster) 在 人 工 培 
养 条 件 下 的 增长 曲线 , 黑 腹 果 蝇 是 饲养 在 瓶 内 并 看 
以 酵母 菌 ,其 种 群 增 长 数据 与 逻辑 斯 谤 曲线 拟 全 
非常 好 。 
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33.7 种 群 的 J 形 和 S 形 增长 
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33.8 酵母 种 群 的 逻辑 斯 详 增 长 
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图 33.9 黑 腹 果 晶 的 逻辑 斯 详 增 长 ( 引 自 Pear,1927) 


33.2.3 人 类 人 口 不 能 无 限 增长 


人 口 的 增长 和 任何 生物 种 群 的 增长 一 样 是 有 限度 
的 ,因为 环境 容纳 量 是 有 限 的 。 人 口 无 节制 地 增长 必 将 
带 来 灾难 。 实 际 上 ,在 人 类 漫长 历史 的 大 部 分 时 间 内 ， 
人 口 数 量 长 期 处 在 很 低 的 水 平 上 。 早 期 人 类 的 平均 寿 
命 只 有 30 岁 , 出 生 率 为 5.02% 。 那 时 每 30 km 的 陆地 
只 能 养活 一 个 人 ,整个 地 球 只 养活 大 约 500 万 人 。 在 1 
万 多 年 以 前 , 随 着 农业 的 出 现 和 陆地 生产 力 的 提高 ,人 
口才 开始 缓慢 和 持续 地 增长 ,大 约 每 1 600 年 人 口 增长 
一 倍 。 在 距 今 大 约 8 000 年 前 ,世界 人 口 还 不 到 1 000 
万 ,但 是 到 了 公元 初 ,人 口 就 增长 到 了 1.5 亿 ,到 17 世 
纪 初 又 增加 到 了 5 亿 。18 世纪 的 工业 革命 加 速 了 农业 
的 发 展 并 带 来 了 生活 条 件 的 全 面 改 善 ,从 此 地 球 上 的 人 


日 石器 时 代 


新 石器 时 代 


人 已 数 /10 亿 








:图 33.10 近 50 万 年 来 的 人 口 增 长 趋势 ( 仿 Campbell 等 , 2004) 





口 就 开始 激增 ,而 且 速 度 越 来 越 快 ,大 约 每 200 年 就 增 
加 一 倍 。 因 此 到 1 800 年 世界 人 口 已 接近 9 亿 , 到 1 900 
年 又 增长 到 16 亿 。1965 年 世界 人 口 是 35 亿 , 而 到 
1977 年 ,世界 人 口 已 经 超过 了 43 亿 。 根 据 联 合 国资 
料 ,1987 年 7 月 11 日 ,地 球 上 第 .50 亿 个 人 出 生 , 到 
1999 年 10 月 12 日 第 60 亿 个 人 又 在 波 黑 萨 拉 热 宽 诞 
生 ! 这 么 多 人 如 果 一 个 挨 一 个 排 成 队 的 话 ,其 长 可 达 3 
x105 km, 可 绕 地 球 赤道 70 多 图! 现在 每 年 地 球 约 增加 
人 口 8 800 多 万 ,每 4 天 就 会 增加 100 万 人 (图 33.10)。 

人 口 激增 的 重要 标志 是 人 口 加 倍 所 需要 的 时 间 越 
来 越 短 :世界 人 口 从 5 亿 增长 到 10 亿 花 费 了 200 多 年 
时 间 , 从 10 亿 增长 到 20 亿 只 花费 了 100 余年 时 间 , 从 
20 亿 增 长 到 40 亿 却 只 用 了 不 到 70 年 的 时 间 。 目 前 世 - 
界 人 口 年 增长 率 是 1.7% , 按 此 计算 ,今后 人 口 翻 一 番  : 
只 需要 不 到 40 年 的 时 间 了 。 人 口 激 增 的 另 一 个 标志 是 
20 世纪 人 口 加 速 增长 ,从 1900 一 1909 年 的 10 年 期 间 人 . 
口 净 增 了 1. 2 亿 ; 从 1920 一 1929 年 人 口 净 增 了 2. 08 
亿 ; 从 1950 一 1959 年 人 口 净 增 了 4.88 亿 ; 而 从 1970 一 a 二 
1979 年 人 口 净 增 了 8. 48 亿 , 约 相当 20 世纪 第 一 个 10 、 电 


年 人 口 净 增长 数 的 7 倍 ! 据 联合 国 的 资料 ,20 世纪 末 


的 世界 人 口 数 约 相当 20 世纪 初 人 口 数 的 4 倍 。 到 2025 
年 世界 人 口 将 会 达到 83 亿 , 但 这 还 不 是 终点 , 据 乐观 预 
测 ,世界 人 口 在 达到 大 约 110 亿 时 才 会 稳定 下 来 ,可 见 ， 
在 今后 几 十 年 内 ,尽管 各 国都 在 实施 人 口 控制 和 家 庭 生 
育 计划 ,但 是 人 口 还 会 继续 增长 ,这 在 很 大 程度 上 与 上 
口 的 年 龄 结构 有 关 。 : 

显然 人 类 为 了 自身 的 生存 和 利益 , 绝 不 能 无 止境 地 党 
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| 使 人 口 道 长 下 去 ,因为 照 目前 的 墙 长 率 增长 下 去 ,到 
个 2600 年 地 球 上 人 口 就 将 达到 6.3x10* 亿 ! 那 时 整个 
尼 ”地球 表 面 , 包 括 现在 人 烟 稀少 的 格陵兰 和 南极 洲 在 内 ， 
”都会 挤 泣 了 人 ,平均 每 人 只 能 占有 0.23 m? 陆地 , 真 可 
”说 是 只 有 立 锥 之 地 了 。 如 果 人 类 还 不 停止 人 口 增长 ， 
上 ”那么 到 公元 3 550 年 ,地 球 上 人 口 的 总 重量 就 会 同 地 
> 球 的 重量 相等 。 到 公元 5 000 年 时 ,即使 宇宙 中 有 1 
万 个 适合 人 类 居住 的 行星 ,它们 也 将 被 无 限 膨胀 的 人 
和 口 挤 满 。 这 种 情景 虽然 只 是 出 自理 论 的 推导 ,但 是 却 
虹 。” 告诉 了 我 们 一 个 真理 , 即 包括 人 类 在 内 的 所 有 生物 都 
不 能 按 指数 长 期 增长 下 去 ,哪怕 是 极 微小 的 增长 率 也 
此。 终 会 使 大 口 达到 环境 难以 容纳 的 程度 ,接着 到 来 的 便 
是 灾难 性 死亡 。 

E33.2.4 为 什么 有 些 生 物 人 类 想 消 灭 消 


灭 不 了 ， 而 另 一 些 生物 想 保 护 
又 保护 不 住 ? 
生物 大 体 上 可 区 分 为 两 种 不 同 的 生活 史 对 策 ， 
即 r 对 策 (r-strategy) 和 K 对 策 ( KK-strategy) 。 r 对 
策 生物 通常 是 个 体 小 、 寿 命 短 、 生 殖 力 强 但 存活 率 
低 , 亲 代 对 后 代 缺 乏 保 护 。r 对 策 生物 有 较 强 的 迁 
移 和 散布 能 力 , 其 发 展 常常 要 靠 机 会 ,它们 善于 利 
用 小 区 和 暂时 的 生境 ,而 这 些小 生境 往往 是 不 稳定 
的 稳 不 可 预测 的 。 在 这 些 生境 中 ,种 群 的 死亡 率 主 
要 是 旷 环 境 变化 引起 的 ,而 与 种 群 密度 无 关 。 属 于 
r 对 策 的 生物 主要 是 无 峭 椎 动物 和 昆虫 ,也 包括 小 
型 的 哺乳 动物 和 乌 类 如 鼠 类 和 麻 兴 等 ,一 年 生 植物 
也 属于 r 对 策 物种 。 
K 对策 生 物 通常 是 个 体 大 、 寿 命 长 .生殖 力 弱 
但 存活 率 高 , 亲 代 对 后 代 有 很 好 的 保护 。K 对 策 生 
物 虽然 迁移 和 散布 能 力 较 弱 ,但 对 它们 的 生境 有 极 
好 的 适应 能 力 ,能 有 效 地 利用 生境 中 的 各 种 资源 ， 
种 群 数量 通常 能 稳定 在 环境 容纳 量 的 水 平 上 或 有 
微小 波动 。 种 群 死 亡 率 主要 是 由 密度 制约 因素 引 
起 的 ,而 不 是 由 不 可 预测 的 环境 条 件 变 化 引起 的 。 
属于 和 对 策 的 生物 主要 是 一 些 大 型 的 鸟 兽 和 林木 ， 
也 包括 少数 较 大 的 昆虫 如 大 型 蝴蝶 和 天 和 牛 。 信 天 
翁 ( Deomedea exulans) 是 最 典型 的 KK 对策 鸟 类 ,这 
种 鸟 每 隔 一 年 才 繁 殖 一 次 ,每 窝 只 产 一 个 蛋 , 需 9 ~ 
11 年 才能 达到 性 成 熟 。 信 天 翁 的 种 群 数量 很 低 但 
十 分 稳定 。 栖 息 在 Gough 岛 的 信天翁 种 群 从 1889 
年 以 来 一 直 稳定 在 4 000 只 左右 。 


33.2 种 群 的 数量 动态 “447: 


由 于 r 对 策 物种 入 对策 物种 的 生活 史 特 点 很 不 
相同 ,它们 的 种 群 数量 动态 曲线 也 就 存在 着 明显 差 郊 ， 
图 33. 11 就 是 这 两 类 生物 种 群 数量 动态 曲线 的 比较 。 
从 图 中 可 以 明显 看 出 ,kK 对 策 物 种 的 种 群 动态 曲线 有 
2 个 平衡 点 :一 个 是 稳定 平衡 点 S, 一 个 是 不 稳定 平衡 
点 X( 又 称 灭 绝 点 ) 。 当 种 群 数量 高 于 或 低 于 平衡 点 S 
时 都 会 趋向 于 5( 用 两 个 收敛 箭头 表示 ) ,但 在 不 稳定 
平衡 点 处 , 当 种 群 数量 高 于 X 时 ,种 群 能 回升 到 S ,但 
种 群 数量 一 旦 低 于 X 就 必然 会 走向 灭绝 (用 两 个 发 散 
箭头 表示 ) ,这 正 是 目前 地 球 上 很 多 珍稀 濒危 物种 所 
面临 的 问题 。 如 我 国 的 东北 虎 和 白 鳍 豚 , 人 类 虽 千 方 
百 计 想 保 护 这 些 动物 但 却 十 分 困难 。 与 此 相反 ,r 对 
策 物 种 只 有 一 个 稳定 平衡 点 而 没有 灭绝 点 ,它们 的 种 
群 在 密度 极 低 时 也 能 迅速 回升 到 稳定 平衡 点 5, 并 在 S 
点 上 下 波动 ,这 就 是 很 多 有 害 生 物 ( 如 农业 害虫 、. 鼠 类 
和 杂 草 ) 人 类 想 消灭 但 又 消灭 不 了 的 原因 。 


种 群 数量 (N,,1) 





种 群 数量 (N) 


rz 对 策 和 天 对 策 物 种 的 种 群 数量 
动态 曲线 S 是 稳定 平衡 点 ,X 是 不 稳定 平衡 点 或 
灭绝 点 ( 引 自 May,1980) 


图 33.11 


33.2.5 “多数 种 群 的 数量 波动 是 无 规律 
的 ， 但 少数 种 群 的 数量 波动 表 
现 有 周期 性 

在 自然 界 任何 种 群 的 个 体 数 量 都 是 随 着 环境 条 件 

的 改变 而 改变 的 。 当 环境 条 件 有 利 时 ,种 群 表现 为 数 

量 增加 ; 当 环 境 条 件 不 利 时 ,种 群 数量 表现 为 下 降 。 显 

然 ,种 群 不 可 能 无 止境 地 增长 ,也 不 可 能 永远 下 降 。 一 

般 说 来 ,种 群 数量 是 在 一 个 平均 值 ( 即 环境 容纳 量 ) 上 

下 波动 的 , 波动 幅度 有 大 有 小 , 可 以 是 规则 波动 , 也 

可 以 是 不 规则 波动 。 大 多 数 种 群 的 数量 波动 是 不 规则 
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图 33.12 大 山雀 和 蓝 山 淮 种 群 数 量 
的 不 规则 波动 ( 仿 Perins,1965 


的 ,没有 周期 性 ,如 东亚 飞 蝗 和 小 型 食 虫 鸟 山 逢 (图 
33.12) 。 但 少数 物种 的 种 群 数量 波动 是 有 规则 的 , 严 
烙 说 来 ,任何 波动 只 要 在 两 个 波峰 之 间 相 隔 的 时 间 相 
等 就 可 称 为 周期 波动 。 

周期 波动 的 典型 代表 是 北极 旅 鼠 ,每 隔 3 ~ 4 年 出 
现 一 次 数量 高 峰 。 另 一 个 典型 代表 是 狂 独 和 雪 锡 ,每 
隔 9~10 年 出 现 一 次 数量 高 峰 (图 33. 13)。 

栖息 在 我 国 东北 大 小 兴安 岭 林 区 的 棕 背 娩 也 是 每 
3 年 出 现 一 次 种 群 数量 高 峰 , 据 我 国生 态 学 家 研究 ,这 
可 能 和 通常 所 说 的 “四 年 两 头 熟 "的 红 松 球 果 收获 量 
有 关 , 因 为 球 果 每 隔 两 年 就 丰收 一 次 ,这 为 棕 背 导 种 群 
的 大 发 生 提供 了 丰富 的 食物 。 





全 


33.3.1 密度 制约 和 非 密度 制约 因子 影 
响 或 调节 着 种 群 数 量 

影响 或 调节 种 群 数量 的 因子 大 致 可 以 区 分 为 密度 
制约 因子 (density -dependent factor) 和 非 密度 制约 因 
子 (density-independent factor) 两 大 类 。 前 者 相当 于 生 
物 因 子 如 捕食 寄生、 流行 病 和 食物 等 ,后 者 则 相当 于 
气候 等 非 生物 因子 。 密 度 制约 因子 的 作用 强度 随 种 群 
密度 的 加 大 而 增强 ,而 且 种 群 受 影响 个 体 的 百分比 也 


1850 


33.13 
年 为 一 周期 )( 引 自 Smith,1996) 


.中 的 某 些 因素 或 种 群 自身 的 一 些 因素 引起 的 。 有 人 
张 捕食 是 引起 种 群 数量 周期 波动 的 因素 ,还 有 人 光 
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狂 独 和 雪 免 种群 数 量 的 周期 波动 (9 ~ 10 


与 种 群 密度 的 大 小 有 关 。 非 密度 制约 因子 对 种 群 的 
响 则 不 受 种 群 密度 本 身 的 制约 ,在 任何 密度 下 种 群 总 
是 有 一 固定 的 百分数 受到 影响 或 被 杀 死 。 因 此 对 种 人 
密度 无 法 起 调节 作用 。 。 

种 群 的 密度 制约 调节 是 一 个 内 稳 态 过 程 , 当 种 和 
上 升 到 一 定 水 平时 , 某 些 密度 制约 因子 就 会 发 生 作 志 
或 增强 作用 ,并 借助 于 降低 出 生 率 和 增加 死亡 率 而 小 
节 种 群 的 增长 。 一 旦 种 群 数量 降 到 了 一 定 水 平 以 
这 些 因子 的 作用 就 会 减弱 ,使 种 群 出 生 率 增加 和 死 了 
率 下 降 。 这 样 一 种 反馈 调节 机 制 将 会 导致 种 群 数量 
上 下 波动 。 图 33.14 是 植物 、 野 免 和 狼 3 个 物种 种 
在 密度 制约 因子 (食物 和 捕食 ) 调节 下 的 数量 动态 
般 说 来 ,种 群 波动 将 发 生 在 种 群 平衡 密度 的 附近 
群 平衡 密度 的 任何 偏离 都 会 引发 调节 作用 ,由 于 由 
效应 的 存在 ,种 群 很 难 刚好 保持 在 平衡 密度 的 水 平 
因为 调节 意味 着 是 一 个 内 稳 态 反馈 过 程 ,其 功 全 
度 有 密切 关系 。 


33.3.2 有 多 种 理论 解释 种 群 数量 
波动 现象 
生物 学 家 曾 提出 过 很 多 理论 来 解释 种 群 数 量 局 
波动 现象 ,概括 起 来 说 ,种 群 数量 周期 波动 是 自然 下 


狼 数量 增加 
ee 
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we 
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免 食物 ”人 兔 因 饥饿 免 吃 少量 免 吃 大 量 
死亡 植物 ” ”植物 


33.14 ”植物 \ 野 免 和 狼 在 密度 制约 因子 调节 下 的 种 群 
数量 动态 












” 因 种 群 数量 过 剩 而 引起 的 食物 不 足 是 造成 种 群 数量 周 
基期 波 动 的 原因 ,而 英国 鸟 类 学 家 拉克 (D.L. Lack) 则 主 
时 ” 张 食物 不 足 和 捕食 作用 两 者 结合 才能 引起 种 群 数量 的 
”周期 波动 。 皮 特 克 (F. A. Pitelka ) 曾 用 营养 恢复 学 说 
来 解释 旅 鼠 数量 3 年 周期 波动 现象 。 当 旅 鼠 数量 达到 
高 峰 时 ,植被 因 遭 到 过 度 哺 食 而 被 破坏 ,造成 食物 短缺 
攻 ” 和 隐蔽 条 件 恶化 ,因此 会 有 更 多 旅 鼠 狐 死 ,外 迁 或 被 天 
虹 。 敌 捕食 。 当 旅 鼠 因 死亡 率 增加 而 下 降 到 低谷 时 ,植被 
晤 ”又 逐渐 恢复 ,食物 和 隐 责 条 件 又 得 到 改善 ,于 是 旅 鼠 数 
参量 又 开始 上 升 并 进入 下 一 个 周期 。 

”生物 学 家 还 曾 提出 过 一 个 雪 免 及 其 有 关 生 物 10 
年 周期 波动 的 模型 (图 33. 15) , 这 种 多 物种 的 相关 周 


思考 题 .449. 


期 波动 是 由 雪 免 和 植被 的 相互 作用 上 所 激发 的 。 当 当 人 免 
的 数量 达到 最 大 时 , 雪 兔 冬季 的 食料 植物 就 将 受到 最 
大 强度 的 噶 食 , 当 这 些 食料 嫩 枝 减 。 ee 
免 冬 季 种 群 的 时 候 , 雪 兔 和 食料 植物 之 问 的 相互 

就 会 成 为 决定 种 群 数 量 动态 的 关键 因素 。 a 
造成 第 二 年 食料 植物 生产 量 的 下 降 , 使 幼 免 在 冬季 的 
死亡 率 增加 及 次 年 夏季 的 生殖 力 减 退 。 雪 免 数 量 减少 
将 导致 捕食 动物 猎狗 和 雪 免 之 间 的 比例 失调 ,从 而 强 
化 了 捕食 作用 。 天 敌 作用 的 加 强 在 雪 免 种 群 的 下 降 期 
间 将 一 直 起 作用 ,直到 把 雪 免 的 种 群 数 量 压 到 环境 所 
能 维持 的 最 低 水 平 为 目 。 此 后 , 雪 免 的 减少 将 迫使 狂 
独 转 而 捕食 桂 鸡 ,从 而 引起 栋 鸡 死亡 率 的 急剧 增加 。 
与 此 同时 , 雪 免 数量 减少 以 后 ,植被 状况 就 开始 得 到 改 
善 ,但 是 这 时 狂 猎 的 数量 却 由 于 食物 不 足 的 时 滞 效 应 
而 急剧 减少 ( 幼 兽 的 早期 天 折 和 外 迁 ) 。 随 着 狂 猎 数 
量 的 下 降 和 冬季 食料 植物 的 复壮 , 雪 免 种 群 又 开始 回 
升 并 进入 另 一 个 循环 周期 。 





6 
时 间 / 年 


图 33.15 多 物种 系统 的 种 群 周期 波动 调节 机 制 
( 仿 Keith,1974) 








. 什么 是 种 群 ,种 群 有 嘟 些 特征 ? 


~ Cn 上 虽 一 


. 为 什么 有 时 会 出 现 “ 种 群 爆炸 ”? 





. 什么 是 出 生 率 ,死亡 率 和 自然 增长 率 ? 它们 之 间 有 什么 关系 ? 

. 为 什么 说 年 龄 结构 预示 着 种 群 未 来 的 增长 趋势 ? 

.进行 种 群 密度 调查 的 一 种 常用 方法 是 什么 ? 写 出 这 种 方法 的 计算 公式 。 
. 种 群 有 几 种 分 布 型 ? 它们 的 分 布 特点 是 什么 ? 

.种群 有 哪 两 种 增长 方式 ,其 增长 各 有 什么 特点 ? 写 出 其 增长 公式 。 
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8. 世界 人 口 无 节制 地 增长 会 产生 什么 后 果 ? 

9. 种 群 数量 在 自然 条 件 下 是 怎样 发 生变 化 的 ? 哪些 生物 的 种 群 数量 变化 表现 有 周期 性 ,请 举例 说 明 。 

10. 什么 是 密度 制约 和 非 密 度 制约 因子 ,它们 是 如 何 影响 和 调节 种 群 数量 的 ? 

11. 为 什么 地 球 上 有 些 生 物 的 数量 难以 控制 和 压低 ,人 类 想 消灭 却 消灭 不 了 ,而 另 一 些 生物 常常 濒临 灭绝 边 
缘 , 想 保 护 又 保护 不 住 ? 

12. 生态 学 家 是 怎样 解释 种 群 数 量 周 期 波动 现象 的 ? 

















34.1 群落 的 结构 和 主要 
类 型 

34.2 物种 在 群落 中 的 生 
态 位 

34.3 和 群落 的 演 替 及 其 实例 








PN A 











土壤 中 的 生命 ( 引 自 Smith 等 ,1998) 


只 要 条 件 适 宜 , 地 球 上 的 每 一 寸土 地 和 海洋 中 的 每 一 滴水 都 会 挤 满 了 生 
物 。 在 任何 一 个 特定 的 地 区 内 ,只 要 那里 的 气候 和 其 他 自然 条 件 基 本 相同 ，, 那 
里 就 会 出 现 一 定 的 生物 组 合 , 即 由 很 多 种 类 的 生物 种 群 所 组 成 的 一 个 生态 功能 
单位 ,这 个 功能 单位 就 是 群落 (community) 。 可 见 ,群落 是 占有 一 定 空间 和 时 间 
的 多 种 生物 种 群 的 集合 体 。 群 落 具 有 一 定 的 结构 、 一 定 的 种 类 构成 和 一 定 的 种 
间 相 互 关系 ,并 可 在 环境 条 件 相 似 的 不 同 地 自重 复出 现 。 群 落 并 不 是 任意 物种 
的 随意 组 合 ,生活 在 同一 群落 中 的 各 个 物种 是 通过 长 期 历史 发 展 和 自然 选择 而 
保存 下 来 的 ,它们 彼此 之 间 的 相互 作用 不 仅 有 利于 它们 各 自 的 生 硝 和 繁殖 ,而 
且 也 有 利于 保持 群落 的 稳定 性 。 群落 的 性 质 是 由 组 成 群落 的 各 种 生物 的 适应 
性 以 及 这 些 生物 彼此 之 间 的 相互 关系 所 决定 的 。 这 些 适 应 性 和 相互 关系 将 决 
定 群落 的 结构 、 功 能 和 物种 多 样 性 。 实 际 上 群落 就 是 各 个 物种 适应 环境 和 彼此 
相互 适应 过 程 的 产物 。 
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34:1.1 不 同 生 长 型 植物 自 下 而 上 配置 


形成 了 群落 的 垂直 结构 

群落 的 垂直 结构 即 群落 的 层次 性 ,主要 是 由 植物 的 
生长 型 决定 的 。 生 长 型 是 指 植物 的 外 貌 特征 ,主要 生长 
型 有 营 苏 ,草木 灌木 和 乔木 ,它们 自 下 而 上 配置 在 群落 
的 不 同 高 度 上 ,形成 群落 的 垂直 结构 。 植 物 的 垂直 结构 
又 为 不 同 种 类 的 动物 创造 了 栖息 环境 ,在 每 一 个 层次 上 
都 有 一 些 动物 特别 适应 于 在 那里 生活 ,从 而 也 表现 出 了 
动物 的 垂直 结构 。 在 一 个 发 育 良好 的 森林 中 ,从 上 到 下 
可 分 为 林 冠 层 、 下 木 层 ,灌木 层 、 草 本 层 和 地 表层 。 其 中 
林 冠 层 对 森林 群落 其 他 部 分 的 结构 影响 最 大 ,如 果林 冠 
层 比较 稀疏 ,就 会 有 更 多 的 阳光 照射 到 森林 的 下 层 , 因 
此 下 木 层 和 灌木 层 的 植物 就 会 发 育 得 更 好 ;如 果林 冠 层 
比较 稠密 ,那么 下 面 的 各 层 植物 所 得 到 的 阳光 就 会 很 
少 ,植物 发 育 也 就 比较 差 (图 34.1)。 

其 他 群落 也 和 森林 一 样 具 有 垂直 结构 ,只 是 没有 
森林 那么 高 大 ,层次 也 比较 少 。 草 原 群 落 可 分 为 草本 
层 、 地 表层 和 根系 层 。 草 本 层 随 着 季节 的 不 同 而 有 很 
大 变化 ,地 表层 对 植物 的 发 育 和 动物 的 生活 有 很 大 影 
响 ,而 草原 根系 层 的 重要 性 比 任何 其 他 群落 的 根系 层 
更 大 。 水 生 群 落 的 层次 性 主要 是 由 光 的 穿 透 性 温度 
和 氧气 的 垂直 分 布 决定 的 。 夏 天 ,一 个 层次 性 较 好 的 
湖泊 自 上 而 下 可 以 分 为 表 水 层 (水 循环 性 较 强 ) 、 斜 温 
层 (温度 变化 较 大 ) 、 静 水 层 ( 水 密度 最 大 ,水 温 大 约 
4% ) 和 底 泥 层 等 4 层 (图 34.2)。 表 水 层 是 浮游 植物 
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图 34.2 北 温带 湖泊 的 垂直 结构 (分 层 现象 ) ( 改 绘 自 Deevey,1951) 








活动 的 主要 场所 ,光合 作用 也 主要 在 这 里 进行 。 动 植 
物 残 体 的 腐败 和 分 解 过 程 主要 发 生 在 底 泥 层 。 
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图 34.1 森林 的 垂直 结构 和 阳光 自 上 而 
下 的 递减 ( 引 自 Whittaker,1975) 










在 群落 垂直 结构 的 每 一 个 层次 上 都 有 各 自 所 特有 
的 动物 种 类 ,在 每 个 层次 上 活动 的 动物 种 类 ,在 一 天 之 
内 或 一 个 季节 之 内 是 有 变化 的 ,这 些 变化 是 对 各 层次 
上 生态 条 件 变 化 的 反映 ,也 可 能 是 各 种 生物 相互 竞争 
的 结果 。 一 般 说 来 ,群落 的 层次 性 越 明 显 , 分 层 越 多 
群落 中 的 动物 种 类 也 越 多 。 因 此 ,草原 的 层次 比较 少 
动物 的 种 类 也 比较 少 ;森林 的 层次 比较 多 ,动物 的 种 类 
也 比较 多 。 在 水 生 群 落 中 ,生物 的 分 布 和 活动 性 在 1 
大 程度 上 是 由 光 、 温 度 和 含 氧 量 的 垂直 分 布 决定 的 ,这 
些 生态 因子 在 垂直 分 布 上 显现 的 层次 越 多 ,水 生 群 区 
所 包含 的 生物 种 类 也 就 越 多 。 
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34.1.2 ”从 赤道 到 北极 分 布 着 多 种 多 样 

的 陆地 生物 群落 

地 球 各 地 因 气 候 、 地 形 和 其 他 环境 条 件 的 不 同 而 
分 布 着 不 同类 型 的 生物 群落 ,其 中 主要 的 陆地 生物 群 
落 有 热带 森林 、 温 带 森 林 、 寒 带 针 叶 林 、 草 原 和 热带 稀 
树 草 原 、 荒 漠 、 昔 原 等 。 

1. 热带 森林 

热带 森林 包括 热带 两 林 、 热 带 季 相 林 和 热带 干旱 
林 三 种 类 型 。 热 带 雨 林 ( 图 34.3 ) 是 最 典型 的 热带 森 
林 , 主 要 分 布 在 北纬 10* 和 南 纬 10° 之 间 的 赤道 气候 带 
内 ,那里 终年 炎热 ,几乎 天 天 有 两 。 热 带 雨 林 主 要 分 布 
在 3 个 地 方 :D 南美 洲 的 亚 马 孙 河 流域 ;@ 自 印 度 西 
海岸 和 我 国 东南 部 ,经 马来西亚 和 爪哇 到 新 几内亚 ;@ 
从 西非 几内亚 湾 到 刚果 河流 域 。 

热带 雨林 最 引 人 注 目的 特点 是 动 植物 种 类 的 多 样 
性 , 仅 树 木 种 类 就 多 达 上 干 种 , 据 调 查 ,在 10 km? 的 热 
带 雨林 中 就 含有 1 500 种 开花 植物 和 750 种 树木 。 在 
马来西亚 的 低地 热带 雨林 中 大 约 含有 7 900 多 种 植物 ， 
龙 脑 香 科 ( Dipterocarpaceae ) 是 主要 植物 类 群 之 一 , 包 
含 9 属 155 种 ,其 中 有 27 种 是 地 方 特有 种 。 


34.1 群落 的 结构 和 主要 类 型 “453% 


由 于 热带 两 林 含 有 极为 多 种 多 样 的 小 生境 和 生态 
位 (piche)( 见 34.3) ,所 以 动物 多 样 性 极 高 ,但 每 个 物 
种 的 种 群 密度 并 不 大 。 昆 虫 种 类 虽然 已 超过 百 万 但 仍 
有 很 多 种 类 尚未 发 现 。 整 个 热带 雨林 约 生活 着 90% 
的 非 人 灵 长 动物 ,新 大 陆 的 64 种 灵 长 动物 都 生活 在 树 
上 , 体 小 而 生 有 卷曲 的 尾巴 。 狸 狸 只 生活 在 汛 罗 洲 岛 ; 
马来西亚 半岛 有 3 种 长 臂 猿 、2 种 叶 猴 和 2 种 猕猴 ; 非 
洲 热带 森林 是 大 猩猩 和 黑 狸 狸 的 原 产地 ;在 马达 加 斯 
加 的 热带 雨林 中 生活 着 多 达 39 种 狐 钦 。 热 带 雨 林 中 
的 生物 种 类 约 占 全 球 已 知 动 植物 种 类 的 一 半 和 已 知 节 
肢 动 物种 类 的 20% ~25%。 

2. 温带 森林 

温带 森林 包括 温带 针 叶 林 和 温带 阔 叶 林 两 种 类 
型 。 温 带 针 叶 林 的 垂直 分 层 不 明显 ,通常 林 冠 层 很 密 ， 
致使 林 下 植物 发 育 较 弱 ,地 表层 主要 是 艾 类 、 营 共和 少 
量 阔 叶 草 本 植物 , 枯 枝 落叶 较 厚 ,分 解 程度 很 差 。 螨 类 
是 枯 枝 落叶 层 无 状 椎 动物 的 优势 类 群 ,昆虫 种 类 虽然 
不 丰富 但 个 体 数量 很 多 。 林 中 鸟 类 主要 有 山 耀 . 戴 菊 、 
黄 钨 、 林 转 、 交 嘴 洽 和 普通 地 淮 等 , 灰 喜 更 是 我 国 温带 
针 叶 林 中 的 常见 鸟 类 。 红 松鼠 是 针 叶 林 中 的 优势 种 
类 ,其 他 哺乳 动物 还 有 松 狠 、 狂 独 、 白 尾 询 和 黑熊 等 。 





图 34.3 马来西亚 热带 丽 林 中 植被 和 动物 生活 的 成 层 现 象 ( 引 自 Smith,1998) 


:和 34 群落 的 结构 .类 型 及 演 蔡 


温带 阔 叶 林 (图 34. 4) 通常 可 分 为 4 层 , 即 林 冠 
层 、 下 木 层 、 灌 木 层 和 由 草本 植物 、 芯 类 和 苔 葵 组 成 的 


地 面 层 。 在 充足 阳光 的 照射 下 , 林 冠 层 是 光照 最 强 的 


地 方 , 越 是 往 下 光线 越 弱 ,在 一 个 栎 树林 中 ,阳光 大 约 
只 有 6% 能 到 达 森 林 的 底层 。 射 人 森林 底层 的 光斑 影 
响 着 草本 植物 在 森林 底层 的 分 布 。 动 物 的 多 样 性 与 森 
林 的 层次 性 和 植物 生长 型 有 密切 关系 ,地 面 层 和 靠近 
地 表层 的 土壤 中 栖 居 着 最 多 的 动物 ,很 多 无 脊椎 动物 
都 生活 在 地 下 , 鼠 网 岁 、 地 松鼠 和 森林 蝶 晨 也 常 钻 人 
地 下 或 在 枯 枝 落叶 层 中 更 食 和 躲避 天 敌 。 其 他 动物 则 
占有 较 高 的 层次 , 黑 喉 绿营 和 裸 鼻 省 生活 在 林 冠 层 中 ， 
红眼 鹃 是 矮 树 层 的 栖息 者 ,而 叹 木 鸟 \ 鹅 和 旋 木 省 则 生 
活 在 灌木 层 与 树冠 层 之 间 的 树干 上 。 





图 34.4 温带 阔 叶 林 的 外 貌 和 结构 


3. 骞 带 针 叶 林 | 

寒带 针 叶 林 又 称 泰 加 林 ( 图 34.5) , 约 覆 盖 整 个 地 
球 陆地 表面 积 的 11% ,分 布 在 欧 亚 大 陆 和 北美 洲 的 北 
部 。 树 种 主要 是 各 种 云 杉 和 松树 ,也 有 少量 阔叶树 。 
我 国 的 大 小 兴安 岭 和 长 白山 均 属 于 寒带 针 叶 林 。 寒 带 
针 叶 林 属 于 严寒 的 大 陆 气候 ,季节 变化 极为 明显 ,冬季 
寒冷 干燥 常 有 持续 降雪 。 大 部 分 寒带 针 叶 林 都 处 在 永 
冻 层 的 影响 之 下 , 永 冻 层 阻 止 了 水 的 下 渗 ,保持 了 土壤 
的 湿度 。 针 叶 树 能 很 好 地 适应 当地 的 环境 ,它们 的 叶 - 
狭长 呈 针 状 ,有 增 厚 的 角质 膜 和 内 陷 气 孔 ,这 样 可 减弱 
蒸腾 作用 并 有 助 于 在 夏季 干旱 期 和 冬季 结 冰期 保持 水 
分 。 由 于 它们 的 叶 是 多 年 生 的 ,因此 只 要 环境 条 件 适 
宜 ,它们 就 能 进行 光合 作用 。 

驯鹿 、 驼 谭 和 糜 鹿 是 寒带 针 叶 林 的 主要 食 植 动物 ， 
其 他 食 植 动物 还 有 树 栖 的 红 松 鼠 和 地 栖 的 雪 免 和 豪 
猪 。 它 们 的 主要 天 政 是 狼 、 狂 猎 和 松 狠 。 楼 鸡 和 雷 鸟 





图 34.5 寒带 针 叶 林 的 外 貌 和 结构 


是 针 叶 林 最 常见 的 经 济 乌 类 , 交 嘴 稚 和 黄 件 也 很 常见 ， 
乌 类 的 捕食 者 是 苍 庆 和 多 种 猫头鹰。 很 多 食 植 性 昆虫 
都 具有 重要 的 生态 和 经 济 意义 ,如 松 叶 蜂 、 松 树 饮 角 叶 
蜂 和 云 杉 卷 叶 蛾 等 ,虽然 这 些 昆 虫 是 夏季 食 虫 鸟 类 的 
主要 食物 ,但 它们 常会 出 现 周期 性 的 大 发 生 ,对 森林 造 
成 危害 。 

4. 草原 和 热带 稀 树 草原 

草原 一 度 曾 覆 盖 地 球 陆地 表面 的 42% ,但 现在 只 
占 地 球 陆地 表面 的 大 约 12% ,而 且 其 中 很 多 都 正在 被 
改造 为 农用 地 或 因 过 度 放牧 而 退化 。 和 草原 共同 的 一 个 
气候 特征 是 年 降水 量 处 于 250 ~ 800 mm 之 间 。 草 本 、 
植物 是 由 称 为 分 慕 的 叶枝 组 成 的 ,这 些 分 慕 都 是 从 1 
短 的 地 下 茎 长 出 来 的 (图 34. 6) 。 与 草 类 一 起 生长 
有 各 种 豆 科 植 物 和 菊 科 植物 。 草 原 最 明显 的 特征 是 / 
乎 完全 由 绿色 的 禾 草 组 成 , 草 长 得 高 大 但 生长 期 很 短 
从 春季 到 秋季 便 会 完成 一 个 生命 世代 。 各 种 植物 由 
根系 的 深 小 不 同 ,往往 是 在 不 同时 间 不 同 土壤 深度 
收 营养 和 水 分 ,从 而 在 一 定 程度 上 避免 了 竞争 并 能 
到 资源 的 充分 利用 。 

草原 无 关 椎 动物 无 论 是 种 类 还 是 个 体 数量 都 非 
多 ,最 常见 的 种 类 是 同 翅 目 、 薄 起 目 、 双 起 目 、 膜 翅 目 # 
半 起 目 昆 虫 , 此 外 还 有 大 量 的 疗 蛛 和 昕 电 。 大 型 食 
有 了 蹄 动物 有 野牛 , 辑 牛 .又 角 羚 \ 野 驴 、 赛 加 羚羊 和 黄 ” 
等 。 穴 居 喘 齿 动 物 主要 有 旱 猎 、 黄 鼠 和 鼠 免 。 非 洲 二 
原 栖息 着 大 群 的 角 马 和 斑马 , 并 伴随 着 许多 肉食 动 和 
如 独子. 狂 鹏 和 启 狗 。 澳 洲 草原 有 很 多 有 浇 类 吴 乳 到 
物 如 赤 袋 鼠 、 灰 袋鼠 和 和 袋 熊 等。 全 球 只 有 3 大 草原 
化 出 了 失去 飞翔 能 力 的 鸟 类 ,这 就 是 南美 洲 草原 的 
洲 驼 、 非 洲 草原 的 驶 鸟 和 澳洲 草原 的 酮 殉 。 
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图 34.6 草原 植物 的 生长 型 及 其 根系 ( 仿 Smith 等 ,1998) 


热带 稀 树 草原 分 布 在 非洲 中 南部 、 澳 大 利 亚 北部 
和 巴西 西北 部 的 广大 地 区 ,都 属于 温暖 的 大 陆 气候 ,年 
均 降 雨量 在 500 ~ 2 000 mm 之 间 ,降雨 有 极 明显 的 季 
节 波 动 。 稀 树 草原 的 垂直 结构 虽然 不 发 达 , 但 水 平 结 
构 却 很 明显 ,丛生 的 草本 植物 在 开阔 的 平原 形成 了 一 
片 片 的 低 矮 植物 斑 块 ,再 加 之 木 本 植物 的 生长 ,灌木 和 
树木 的 错落 有 至 更 增加 了 水 平 结构 的 复杂 性 。 大 量 沼 
泽 洼地 的 存在 增添 了 稀 树 草原 的 色彩 , 沿 河岸 生长 的 
森林 形成 了 壮观 的 走廊 林 横 贯 稀 树 草原 ,为 动物 提供 
了 多 种 多 样 的 栖息 环境 。 

5. 匾 汇 

荒漠 (又 称 沙 漠 ) 约 占 地 球 陆地 表面 的 26% ,共同 
特征 是 雨量 少 ,水 分 蒜 发 量 大 (是 降水 量 的 7 ~ 50 
倍 ) ,一 般 荒 漠 的 降水 量 每 年 不 足 150 mm。 芒 漠 的 地 
形 是 光秃秃 的 ,裸露 的 土壤 极 易 受 大 风 的 侵蚀 。 荒 济 
中 的 优势 植物 是 营 属 植物 . 蒙 属 灌木 和 肉质 旱 生 植物 ， 
此 外 还 有 其 他 种 类 的 植物 如 丝 兰 ` 仙 人 掌 和 各 种 短命 
植物 。 荒 漠 植 物 和 动物 都 能 适应 干旱 的 环境 ,植物 只 
在 有 水 时 才 开 花 结果 ,它们 以 种 子 度 过 干旱 期 ,只 在 温 
度 和 湿度 有 利 时 才 发 芽 、 开 花 和 产生 种 子 ,如 果 不 下 十 
这 些 短命 植物 就 不 生长 。 动 物 也 和 植物 一 样 采取 名 开 
干旱 的 生活 史 对 策 ,它们 在 干旱 季节 不 是 进入 夏 眠 就 
是 进入 冬 眼 ,例如 , 钢 足 蟒 只 在 冬季 和 夏季 的 下 雨 期 间 
呆 在 地 下 小 室 中 进行 快速 繁殖 。 如 果 在 繁殖 季节 出 现 








34.2 物种 在 群落 中 的 生态 位 祝 算 名 
极端 干旱 的 天 气 , 鸟 类 就 会 停止 筑 巢 , 蜥 蝎 也 不 进行 
繁殖 。 

6. 蔡 原 

苔 原 ( 又 称 冻 原 和 冻 土 带 ) 分 布 在 寒带 针 叶 林 以 
北 的 环北 冰 洋 地 带 ,在 世界 各 地 的 高 山上 也 有 高 山葵 
原 。 苔 原 的 特点 是 严寒 、 生 长 季 短 .雨量 少 和 没有 树木 
生长 。 苔 原 的 植被 结构 简单 ,种 类 稀少 ,生长 缓慢 ,只 
有 那些 能 忍受 强风 吹 袭 和 土 粒 冰 粒 击 打 的 植物 才能 生 
存 下 来 。 在 北极 苔 原 低地 上 生长 着 羊 胡 子 草 、. 苔 草 . 矮 
石楠 和 泥炭 苏 等 植物 ,在 排水 性 能 较 好 的 地 方 则 生长 
着 石楠 灌 从 、 矮 柳 . 灯 芯 草 、 禾 草 、 苔 萝 和 地 衣 等 ,岩石 
上 则 生长 着 壳 状 地 衣 和 时 状 地 衣 。 虽 然 有 生活 力 的 种 
子 可 在 土壤 中 存留 数 百 年 之 久 ,但 北极 苦 原 植 物 几 乎 
完全 依靠 无 性 繁殖 。 

在 北极 苦 原生 活着 大 量 的 线 是 、 跳 虫 和 双 起 目 昆 
虫 (主要 是 大 蚊 ) ,夏季 常 有 成 群 的 墨 蚊 、 鹿 蚊 和 普通 
蚊虫 飞舞 。 苔 原 的 优势 硝 椎 动物 是 草食 动物 ,包括 旅 
鼠 、 雪 免 、 驯鹿 和 靡 牛 等 。 食 肉 兽 主 要 是 狼 , 它 以 麻 牛 、 
驯鹿 为 食 , 也 捕食 旅 鼠 。 中 小 型 食肉 兽 有 北极 狐 , 它 捕 
食 雪 兔 和 几 种 裔 鼠 。 以 旅 鼠 为 食 的 动物 还 有 雪 哎 和 贼 
网。 在 沼泽 地 和 水 域 营 梨 和 以 昆虫 为 食 的 鸟 类 有 矶 
酷 、 篇 . 铁 爪 吏 和 各 种 水 乌 。 





34.2.1 生态 位 表示 物种 在 群落 中 的 地 
位 、 作 用 和 重要 性 


简要 地 说 ,生态 位 (niche) 是 指 物种 利用 群落 中 各 
种 资源 的 总 和 ,以 及 该 物种 与 群落 中 其 他 物种 相互 关 


” 系 的 总 和 , 它 表 示 物 种 在 群落 中 的 地 位 、 作 用 和 重要 


性 。 一 个 物种 的 生态 位 不 仅 决定 于 它 生活 在 什么 地 
方 ,而 且 决 定 于 它 与 食物 、 天 敌 和 其 他 生物 的 关系 , 包 
括 它 吃 什么 和 被 什么 动物 所 吃 , 以 及 其 他 各 种 种 间 关 
系 , 如 互惠 共生 、 共 栖 ( 偏 利 )、 寄 生 、 种 间 竞 争 和 搞 
生 等 。 

一 个 物种 按 其 生理 上 的 要 求 及 所 需 的 资源 可 能 
领 的 全 部 生态 位 , 称 为 基本 生态 位 (fundamental 
niche)。 但 由 于 物种 的 相互 作用 ,主要 是 种 间 竞争 ,一 
个 物种 实际 上 所 占领 的 生态 位 称 为 实际 生态 位 (real- 
ized niche) 。 实 际 生态 位 比 基 本 生态 位 要 窄 。 康 奈 尔 
(J. 了 H. Connel) 考察 了 生长 在 苏格兰 海岸 岩石 上 的 两 种 
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芯 壶 的 竞争 性 相互 作用 。 一 种 蕨 壶 Chthamalus stel- 
latus 生活 在 浅水 区 ,由 于 潮汐 的 作用 ,常常 暴露 在 空 
气 中 。 男 一 种 芯 壶 Semibalanus balanoild 生活 在 深水 
区 ,很 少 暴 露 在 大 气 中 。 在 深水 区 ,Semibalanus 常常 
能 把 Chihamalus 从 岩石 上 排挤 掉 , 并 取而代之 。 在 康 
奈 尔 将 Semibalanus 从 深水 区 的 岩石 上 清除 掉 以 后 ,看 
到 Chihamalus 可 以 很 容易 地 占据 深水 区 。 这 说 明 , 没 
有 任何 生理 上 的 或 其 他 方面 的 障碍 能 阻止 它 定居 在 这 
里 。 作 为 对 照 ,Semibalanus 却 不 能 适应 浅水 区 较 长 时 
间 暴 露 于 大 气 中 的 环境 条 件 。 因 而 ,Chihamalus 的 基 
本 生态 位 包括 深水 和 浅水 两 个 区 域 ,而 它 的 实际 生态 
位 仅 限 于 浅水 区 , 比 基 本 生态 位 要 窜 。 对 于 Semibala- 
nus 而 言 , 基 本 生态 位 和 实际 生态 位 都 在 深水 区 ,两 者 
是 相同 的 (图 34.7)。 


34.2.2 生态 位 重合 和 同 域 物种 的 资源 
分 配 


当 两 个 物种 利用 同一 资源 时 就 会 发 生生 态 位 重要 
(niche overlap) 。 在 本 书 32.3.2 中 介绍 了 高 斯 所 做 的 
两 种 草 履 虫 竞争 关系 的 实验 (图 32.4) 。 这 也 是 有 关 
生态 位 重生 的 一 个 经 典 实验 。 高 斯 的 实验 证 明 , 在 两 
个 生态 位 完全 重生 的 物种 竞争 有 限 的 资源 时 ,竞争 优 


势 较 大 的 物种 就 会 把 男 一 物种 完全 排除 掉 ,这 就 是 生 
态 学 上 的 竞争 排斥 原理 (competitive exclusion princi- 
ple) 。 该 原理 决定 了 在 同一 群落 中 不 可 能 有 两 个 物种 
的 生态 位 是 完全 相同 的 。 但 当 两 个 物种 的 生态 位 发 生 
部 分 重重 时 ,每 个 物种 都 会 占有 一 部 分 无 竞争 的 生态 
位 空间 ,因此 可 以 实现 共存 ;而 那 部 分 重合 的 生态 位 空 
间 ,最 终 将 会 被 具有 竞争 优势 的 物种 所 占有 。 

如 果 资源 很 丰富 ,两 种 生物 就 可 以 共同 利用 同一 
种 资源 而 彼此 不 给 对 方 造成 损害 ( 如 蜜蜂 采 蜜 )。 这 
就 是 说 ,生态 位 重叠 本 身 并 不 一 定 伴随 着 竞争 ,只 有 当 
资源 短缺 时 才 会 发 生 竞争 。 

在 自然 界 中 ,两 个 生态 位 重要 的 物种 持久 地 进行 
竞争 的 事件 是 很 罕见 的 。 在 同一 个 地 理 区 域 ,生态 上 
要 求 相 似 的 物种 之 间 ,常常 通过 多 种 方式 来 减少 生态 
位 的 重要 和 避免 竞争。 例如 ,从 植物 或 植被 的 垂直 章 
面 上 看 ,动物 常常 只 局 限 在 一 征用 和 间 现 食 (图 
34.8) 。 这 种 空间 分 离 是 由 动物 的 形态 和 行为 特 化 引起 
的 ,可 使 每 一 er id 
动 ,并 利用 特定 部 位 的 资源 ,从 而 减少 了 生态 位 重 倒 并 
减弱 了 物种 间 的 竞争 。 

在 图 34.8A 中 , 绿 琢 木 鸟 和 核 鸟 通过 食物 特 化 而 
避免 了 竞争 ,两 种 鸟 虽然 都 在 地 面 取 食 , 但 前 者 吃 蚂 





图 34.7 两 种 蕨 过 的 生态 位 ( 仿 Raven,1999) 





34.3 ”群落 的 演 闪 及 其 实例 457. 


想必 的 


Phoenicurus 


图 34.8 在 食物 特 化 、 空 间 分 晤 基础 上 的 生态 位 关系 ”两 个 物种 借助 于 食物 特 化 
(4A) .空间 的 垂直 分 离 (B) 和 空间 的 水 平分 离 (C) 而 减少 了 生态 位 重 又 。B' 和 C' 说 明了 在 空 
间 分 离 的 情况 下 ,如 果 一 方 不 存在 , 另 一 方 就 会 扩大 自己 的 垂直 或 水 平 活动 范围 


蚁 ,后 者 吃 各 种 昆虫 的 幼虫 。 在 图 34.8B 中 ,两 种 鸟 借 


助 于 空间 的 垂直 分 离 而 避免 了 生态 位 重 秋 和 竞争 ,向 


是 在 树干 和 大 树枝 上 取 食 昆虫 的 幼虫 ,而 鲍 则 从 一 个 
停 软 点 起 飞 捕捉 飞行 中 的 昆虫 。 在 图 34. 8C 中 ,两 个 
物种 是 通过 空间 的 水 平分 离 而 避免 竞争 的 , 森 葛 和 柳 
营 各 有 自己 的 取 食 领域 ,彼此 互 不 侵入 。 在 上 述 垂直 
和 水 平 空间 分 离 的 情况 下 ,如 果 在 对 应 的 两 个 物种 中 
有 一 方 缺 失 , 另 一 方 就 会 扩大 自己 的 垂直 或 水 平 活动 
范围 (图 34.8B' 和 C' ) ,这 也 间接 地 说 明了 两 个 物种 之 
闻 存 在 的 竞争 关系 。 

上 述 的 例子 说 明 ,在 同 域 分 布 物种 之 间 通 过 生活 
于 生境 的 不 同 部 位 ,利用 不 同 的 食物 和 其 他 资源 来 减 
少 生 态 位 的 重要 ,减少 和 避免 种 间 竞 争 。 这 种 资源 分 





配 的 方式 是 自然 选择 的 过 程 所 造成 的 , 它 使 原初 生态 
上 相似 的 物种 在 资源 的 利用 上 产生 分 异 , 从 而 减 小 了 
竞争 的 压力 。 这 样 ,就 会 使 生境 中 的 自然 资源 得 到 充 
分 的 利用 ,使 一 个 群落 能 够 包容 下 尽 可 能 多 的 物种 。 





34.3.1 群落 的 演 替 是 有 规律 的 、 有 一 
定 方向 的 和 可 以 预测 的 


一 块 弃 耕 农田 如 果 任 其 自由 发 展 ,那么 不 要 很 久 ， 
农田 里 就 会 长 满 各 种 野草 , 几 年 之 后 草本 植物 开始 减 
少 和 消失 ,各 种 灌木 却 繁 工地 生长 起 来 ,再 过 一 些 年 ， 
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杨 树 和 松树 也 在 这 里 长 了 起 来 ,灌木 又 被 挤 到 了 次 要 
地 位 ,最 后 这 块 农 田 演变 成 了 一 片 森林 ,这 片 森 林 在 不 
受 外 力 干 扰 的 情况 下 将 会 长 期 占领 那里 ,成 为 -个 非 
常 稳定 的 植物 群落 。 上 述 农 田 的 演变 过 程 是 一 些 植 物 
取代 另 一 些 植物 ,一 个 群落 取代 另 一 个 群落 的 过 程 , 直 
到 出 现 一 个 稳定 群落 才 会 终止 。 群 落 的 这 种 依次 取代 
现象 就 称 演 蔡 ( succession ) ,群落 演 蔡 是 一 个 有 规律 
的 有 一 定 方 向 的 和 可 以 预测 的 自然 过 程 。 

从 草本 植物 到 灌木 .从 灌木 到 森林 、 从 森林 到 稳定 
群落 这 一 完整 的 演 蔡 过 程 就 称 为 一 个 演 替 系 列 , 而 演 
蔡 所 经 历 的 每 一 个 具体 的 群落 就 称 为 演 蔡 系列 阶段 。 
每 一 个 演 替 系列 阶段 所 经 历 的 时 间 长 短 是 不 一 样 的 ， 
得 则 一 两 年 ,长 则 几 十 年 或 几 百 年 不 等 。 在 寒冷 的 阿 
拉 斯 加 ,即使 是 先锋 植物 阶段 的 演 替 (地 衣 苦 琴 群 落 ) 
也 需要 花费 25 ~30 年 的 时 间 ,而 在 热带 地 区 ,这 个 阶 
段 的 演 蔡 只 需 3 ~5 年 就 够 了 。 据 估计 ,完成 热带 雨林 
的 一 个 演 替 系列 ,大约 需要 400 ~ 1000 年 的 时 间 。 

群落 演 蔡 的 地 点 如 果 是 从 没有 生长 过 任何 植物 的 
裸 岩 沙丘 和 湖底 ,这 种 演 蔡 就 被 称 为 原生 演 蔡 ( pri- 
mary succession) ;如 果 由 于 火灾 .洪水 泛滥 和 人 为 破坏 
把 原生 群落 毁灭 ,在 被 毁灭 群落 的 基质 上 所 进行 的 演 
替 就 被 称 为 次 生 演 替 (secondary succession ) ,如 在 森林 
火灾 、 人 工 弃 耕 和 林木 砍伐 后 所 发 生 的 天 然 演 替 就 是 
次 生 演 替 ,所谓 次 生 林 就 是 原始 森林 被 砍伐 后 通过 次 
生 演 蔡 而 生长 起 来 的 森林 。 一 般 说 来 ,原生 演 蔡 要 比 
次 生 演 蔡 经 历 更 长 的 时 间 ,因为 原生 演 蔡 的 基质 和 环 
境 极为 贫 将 和 严酷 , 而 次 生 演 蔡 的 基质 和 环境 是 比较 
肥沃 和 温和 的 , 原 有 群落 筑 灭 后 还 留 下 了 大 量 的 有 机 
质 和 生命 的 胚 种 (如 孢子 和 种 子 等 ) 。 


34.3.2 从 湖泊 到 森林 要 经 历 S$ 个 演 替 
阶段 


一 个 湖泊 经 历 一 系列 的 演 替 阶段 可 以 演变 为 一 个 
森林 群落 , 演 蔡 过 程 大 体 要 经 历 5 个 阶段 (图 34.9)。 
演 替 的 第 一 个 阶段 是 裸 底 阶段 ,此 时 几乎 没有 什么 村 
物 能 够 扎根 生长 ,最 早出 现在 湖泊 里 的 生物 只 能 是 肖 
游 生物 ,这 些 浮游 生物 死 后 就 沉积 在 湖底 形成 很 薄 的 
一 层 有 机 物质 。 当 浮游 生物 的 数量 达到 一 定 程度 的 时 
候 , 其 他 生物 就 出 现 了 ,如 以 微小 生物 为 食 的 石 蛋 和 小 
鱼 等 。 与 此 同时 陆地 上 的 泥 沙 不 断 冲 入 湖 中 ,这 些 泥 
沙 同 有 机 物质 混合 在 湖底 铺垫 出 一 层 玖 松 的 软 泥 ,这 
就 为 有 根 的 沉 水 植物 的 定居 创造 了 条 件 ,于 是 像 轮 蔬 、 


眼 子 菜 和 金鱼 藻 一 类 的 沉 水 植物 就 在 湖底 扎根 生长 了 
起 来 。 这 些 植物 的 定居 生长 使 湖底 软 泥 变 得 更 加 坚实 
和 富 含有 机 质 ,这 时 演 蓉 已 逐渐 进入 了 第 二 个 阶段 , 即 
沉 水 植物 阶段 。 由 于 环境 条 件 改变 了 ,前 一 演 蔡 阶段 
的 很 多 生物 都 不 适应 了 ,于 是 它们 逐渐 消失 并 代 之 以 
其 他 种 类 的 生物 ,如 晴 晓 和 锥 虫 . 螺 虹 和 小 甲壳 类 动物 。 








NO 
森林 群落 阶段 (顶级 ) 










图 34.9 从 湖泊 到 森林 所 经 历 的 5 个 演 蔡 阶段 


湖底 有 机 物质 和 沉积 物 的 迅速 增加 使 湖底 逐渐 : 
高 ,湖水 变 浅 ,于 是 有 些 植物 就 可 以 把 根 扎 在 湖底 使 
浮 在 水 面 ,这 就 是 浮 叶 根 生 植 物 如 睡莲 和 花菜 等 。: 
些 植物 的 出 现 标志 着 演 替 已 进入 了 第 三 个 阶段 , 即 站 
叶 根 生 植物 阶段 。 由 于 漂浮 在 水 面 的 叶子 阻挡 了 射 > 
水 中 的 阳光 ,使 沉 水 植物 的 生长 受到 影响 而 逐渐 被 带 
挤 。 但 此 时 动物 的 生存 空间 大 为 增加 ,于 是 动物 的 和 
类 过 渐变 得 多 样 化 起 来 。 水 蚊 \ 青 峙 、 潜 水 甲 和 以 洱 
根 生 植物 的 叶 为 食 的 各 种 水 生 昆虫 纷纷 出 现 。 


Ts 


湖水 水 位 的 季节 波动 使 湖 边 浅水 地 带 的 湖底 时 而 
| 各 出 水 面 时 而 又 被 水 淹没 。 在 这 些 地 带 科 弱 的 浮 叶 根 
生 征 物 就 失去 了 水 对 它 的 浮力 和 保护 ,因此 无 法 再 生 
存 下 去 ,于 是 手 水 植物 就 占据 了 这 一 地 带 ,它们 把 纤维 
. 状 的 根 伸 和 启 四 面 八方 牢 牢 地 所 在 湖底 ,使 茎 直立 地 择 
“出 水 面 , 叶 伸 向 水 面 以 上 的 空间 最 大 限度 地 吸收 着 阳 
. 光 。 这 是 一 类 更 高 等 的 维 管 植 物 ,主要 种 类 有 芦苇 、 香 
区 、 白 莒 和 泽 泻 等 ,它们 的 定居 标志 着 演 蔡 已 发 展 到 了 
-第 四 个 阶段 一 一 挺 水 植物 阶段 。 此 时 浮 叶 根 生 植物 阶 
“ 段 的 动物 开始 减少 或 消失 ,一 个 新 的 动物 群 开始 出 现 ， 
这些 动物 更 适应 于 生活 在 密集 的 挺 水 植物 从 中 。 用 及 
呼吸 的 螺 类 代替 了 用 鳃 呼吸 的 螺 类 ;各 种 晴 脆 和 螺 映 
,的 稚 虫 生活 在 水 下 植物 的 芝 秆 上 , 当 它们 准备 羽化 时 
,就 沿 着 茎 各 让 到 水 耐 ; 红 起 马术 ,如 友和 记名 也 成 了 这 
里 的 常见 动物 。 
.“ 括 水 植物 出 现 以 后 ,由 于 湖底 密集 根系 的 发 展 和 
每 年 有 大 量 的 植物 叶 沉 人 水 底 ,使 湖底 的 有 机 物质 大 
上 量 增加 ,湖泊 边缘 的 沉积 物 也 开始 变 实 变 硬 ,很 快 就 形 
| 成 了 坚实 的 土壤 。 这 时 候 大 部 分 湖面 因 长 满 了 若 章 、 
香 薄 和 忒 草 科 植物 而 演变 成 了 沼泽 ,这 时 的 湖泊 实际 
| 已 经 演 蔡 成 了 湿 生 草本 植物 群落 。 随 者 地 面 的 进一步 
抬升 和 排水 条 件 的 改善 ,在 沼泽 植物 群落 中 会 出 现 湿 
| 生意 木 ,接着 准 木 又 会 逐渐 让 位 于 树木 如 杨 树 .榆树 、 
械 树 和 白 皮 松 等 。 随 着 森林 密闭 度 的 加 大 ,这 些 不 而 
| 村 种 的 实生 省 训 不 再 8 生长 ,而 适应 于 弱 光 条 件 下 
发 育 的 树木 实生 苗 就 会 生长 起 来 并 渐渐 取得 优势 ,如 
山 毛 样 、 铁 杉 、 枞 树 和 雪松 等 。 这 些 树种 适合 于 生长 在 
它们 自己 所 创造 的 环境 中 ,因此 它们 可 以 长 久 地 在 这 
| 里 定居 和 系 殖 下 去 ,这 是 尖 泊 演 圭 的 最 后 一 个 阶段 , 即 
| 稳定 的 森林 群落 阶段。 


TET 





从 一 个 湖泊 的 演 替 过 程 可 以 看 出 ,每 一 个 群落 在 

: 发 展 的 同时 都 在 改变 着 环境 条 件 , 环 境 的 改变 将 越 来 

; 越 不 利于 原 群落 的 生存 和 发 展 ,但 却 为 下 一 个 群落 的 

| 形成 创造 了 条 件 。 在 演 鞭 达到 顶 极 之 前 ,一 个 新 的 群 
， 落 迟早 会 在 原 有 群落 的 基础 上 产生 出 来 。 


| 34.3.3 ”群落 演 符 的 终点 是 顶 极 群落 


|， 群落 的 演 蔡 是 一 个 漫长 的 过 程 , 一 个 人 的 一 生 很 
难看 到 一 个 完整 的 演 蔡 系列 ,但 演 蔡 也 并 不 是 一 个 永 
重 延 续 的 过 程 。 一 般 说 来 , 当 一 个 群落 演 蔡 到 同 环境 
.处 于 平衡 状态 的 时 候 , 演 将 就 不 再 进行 了 。 在 这 个 平 
衡 点 上 群落 结构 最 复杂 最 稳定 ,只 要 不 受 外 力 干扰 , 它 


Ra 


| 
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将 永远 保持 原状 。 演 蔡 所 达到 的 这 个 最 终 平衡 状态 就 
称 为 顶 极 群 沙 (climax)。 顶 极 群 落 与 正在 演 花 中 的 非 
顶 极 群 落 的 性 质 有 明显 不 同 ( 表 34-1)。 首 先 ,在 顶 极 
群落 中 生物 的 适应 特征 与 非 项 极 群 落 有 很 大 不 同 ,处 
于 演 圭 早期 阶段 的 生物 必须 产生 大 量 的 小 型 种 子 以 有 
利于 散布 ,而 生活 在 顶 极 群 落 中 的 生物 只 需要 产生 少 
量 的 大 型 种 子 就 够 了 ,因为 生物 的 散布 能 力 在 群落 演 
蔡 的 早期 阶段 是 非常 重要 的 ,而 在 群落 演 蔡 的 后 期 则 
不 太 重 要 。 其 次 ,处 于 演 蔡 早期 阶段 的 生物 体积 小 、 生 
活 史 短 且 繁殖 速度 快 ,以 便 最 大 限度 地 适应 新 环境 和 
占有 空缺 生境 。 处 于 项 极 群落 中 的 生物 则 由 于 面临 激 
烈 的 生存 竞争 往往 个 体 大 、 生 活 史 长 并 且 长 寿 ,这 有 利 
于 提高 竞争 能 力 。 


表 34-1 顶 极 群 落 与 正在 演 蔡 中 群落 的 特征 比较 。 
项 极 群落 ， 演 蔡 中 群落 








1. 生物 大 小 和 寿命 大 ,长 小 , 短 
2. 生活 周期 长 ,复杂 短 ,简单 
3. 物种 多 样 性 高 低 
4. 群落 结构 层次 复杂 简单 
5. 食物 链 类 型 ; 以 腐 食 为 主 以 捕食 为 主 
6. 群落 净 生 产量 . 低 高 
7.… 有机物 总 量 多 少 
8. 无 机 物 循环 封闭 开放 
9. 腐 悄 在 营养 物 再 生 中 的 作用 .重要 不 重要 
10. 营养 保持 能 力 强 弱 
11, 内 部 共生 关系 发 达 不 发 达 
12. 抗 于 扰 能 力 强 弱 
13. 信息 量 多 少 
14. 总 生产 量 /群落 呼吸 量 =1 >1 
15. 总 生产 量 /生物 量 低 高 
16. 炉 低 高 


另外 ,在 森林 顶 极 群落 中 ,树木 的 实生 苗 都 具有 
在 阴暗 的 环境 中 进行 缓慢 而 正常 生长 的 能 力 ,否则 
它们 就 不 能 自我 更 新 和 长 期 定居 下 去 。 在 群落 演 葵 
的 早期 阶段 ,群落 生产 量 大 于 群落 呼吸 量 ( 即 P>R)， 
因此 净 生 产量 很 高 并 使 生物 量 不 断 增 加 。 但 随 着 演 
替 的 进行 就 会 有 越 来 越 多 的 总 生产 量 被 用 于 呼吸 消 
耗 , 当 总 生产 量 等 于 呼吸 消耗 量 (P= 有 R) 的 时 候 , 演 车 





460 34 群落 的 结构 .类 型 及 演 蔡 
便 不 再 进行 (已 达到 顶 极 群落 ) ,此 时 的 总 生产 量 将 全 部 用 于 群落 的 维持 。 








. 什么 是 群落 ? 为 什么 说 群落 不 是 物种 的 任意 组 合 ? 

. 群落 中 物种 之 间 有 哪些 主要 的 相互 关系 ?各 举 一 个 实例 说 明 。 
. 地 球 上 有 哪些 主要 的 陆地 群落 类 型 ,其 所 处 环境 有 什么 特点 ? 
， 群落 的 垂直 结构 是 怎样 形成 的 ? 与 植物 生长 型 有 什么 关系 ? 

. 什么 是 生态 位 ? 研究 生态 位 有 什么 重要 意义 ? 

. 为 什么 说 生态 位 重 释 不 一 定 意味 着 竞争 ? 

. 生态 位 重 又 有 几 种 可 能 的 情况 ? 

. 物种 之 间 都 有 哪些 减少 和 避免 况 争 的 适应 性 ? 

. 什么 是 演 蔡 、 演 替 系 列 和 演 蔡 系列 阶段 ? 

10. 从 湖泊 演变 为 森林 要 经 历 哪 几 个 演 茜 阶段 ? 演 蔡 的 动力 是 什么 ? 
11. 什么 是 顶 极 群落 ? 它 与 正在 演 蔡 中 的 非 顶 极 群落 有 什么 差异 ? 
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生态 系统 的 基本 结构 
生态 系统 中 的 生物 生 
产 力 
生态 系统 中 的 能 量 流 
动 和 物质 循环 

头 类 活动 对 生物 圈 的 
影响 
















浮 时 根 ”生产 者 
食 植 昆虫 一 级 消费 者 1 


一 个 池塘 生态 系统 ( 引 自 T. Stiling,1999) 


生态 系统 (ecosystem) 一 词 是 A. G. Tansley 于 1936 年 首先 提出 来 的 ,是 指 
在 一 定 的 空间 内 生物 成 分 和 非 生物 成 分 通过 物质 循环 和 能 量 流动 而 互相 作用 、 
互相 依存 而 构成 的 一 个 生态 学 功能 单位 。 地 球 上 有 许多 大 大 小 小 的 生态 系统 ， 
大 至 生物 园 (biosphere) 海洋 和 陆地 ,小 至 森林 草原、 湖泊 和 小 池塘 。 除 了 自 
然 生态 系统 以 外 还 有 很 多 人 工 生态 系 统 , 如 农田 果园、 自给 自足 的 航天 飞船 和 
用 于 验证 生态 学 原理 的 各 种 封闭 的 微 字 宙 等 。 

任何 生态 系统 都 是 由 非 生物 成 分 (无 机 物 \ 有机物、 气候 和 能 源 ) 和 生物 成 
分 组 成 的 ,生物 成 分 按 其 在 生态 系统 中 的 功能 可 划分 为 三 大 功能 类 群 , 即 生产 
者 、 消 费 者 和 分 解 者 。 生 产 者 可 以 借助 于 光合 作用 生产 糖 类 、 脂 肪 和 蛋白质, 并 


.把 太阳 能 转化 为 化 学 能 贮存 在 合成 的 有 机 物 中 。 消 费 者 是 指 以 动 植物 为 食 的 


动物 ,消费 者 也 包括 杂食 动物 和 寄生 生物 。 分 解 者 最 终 可 把 生物 死亡 后 的 残 体 
分 解 为 无 机 物 供 生产 者 重新 吸收 和 利用 。 细 菌 和 真菌 是 最 主要 的 分 解 者 。 能 
量 流动 和 物质 循环 是 生态 系统 的 两 大 重要 功能 。 
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35.1.1 食物 链 相 互 交叉 形成 食物 网 


生产 者 所 固定 的 能 量 通过 一 系列 的 取 食 和 被 取 食 
关系 在 生态 系统 中 传递 ,生物 之 间 存 在 的 这 种 单方 向 
的 营养 关系 就 称 为 食物 链 (food chain) (图 35.1)。 由 
于 能 量 的 每 次 传递 都 会 损失 大 量 能 量 ,所 以 食物 链 通 
常 只 由 4 ~5 个 环节 组 成 ,如 内 捕捉 蛇 , 蛇 吃 小 鸟 ,小 鸟 
捕食 蝗虫 ,蝗虫 吃 草 。 在 任何 生态 系统 中 都 存在 着 两 
种 类 型 的 食物 链 , 即 捕食 食物 链 和 腐 食 食物 链 。 前 者 
是 以 活 的 生物 为 起 点 的 食物 链 ,后 者 是 以 死亡 的 动 植 
物 或 腐败 有 机 物 为 起 点 的 食物 链 。 在 多 数 陆 地 生态 系 
统 和 浅水 生态 系统 中 以 腐 食 食物 链 为 主 , 在 海洋 生态 
系统 中 以 捕食 食物 链 为 主 , 这 是 因为 海洋 中 的 生产 者 
通常 是 微小 的 单 细 胞 藻类 ,它们 体积 小 、 繁 殖 速 度 快 ， 
很 快 就 被 浮游 动物 或 其 他 动物 整个 吃 掉 , 死 后 被 分 解 
的 数量 却 很 少 。 能 量 在 沿 着 捕食 食物 链 传递 时 ,每 从 
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绿色 植物 。。 识 渍 由 #， 生产 者 
食 村 动物 :pa 一 级 消费 者 
二 级 消费 者 


食肉 动物 SS) 、\ 三 级 消费 者 
vy 





一 个 环节 到 另 一 个 环节 能 量 大 约 要 损失 90% ,从 这 一 
事实 不 难看 出 为 什么 地 球 上 的 植物 要 比 动物 多 得 多 ， 
食 植 动物 要 比 食肉 动物 多 得 多 ,这 无 论 是 从 个 体 数量 、 
生物 量 或 能 量 的 角度 来 看 都 是 如 此 。 

实际 上 自然 界 生物 之 间 所 存在 的 取 食 和 被 取 食 关 
系 远 不 像 食物 链 所 表达 的 那么 简单 , 食 虫 鸟 不 仅 捕食 
娥 类 ,也 捕食 蝗虫 和 其 他 动物 ,而且 食 虫 鸟 本 身 也 是 多 
种 动物 的 捕食 对 象 ,可 见 食物 链 的 每 一 个 环节 都 与 周 
围 的 很 多 生物 有 着 错综复杂 的 普遍 联系 ,这 种 联系 像 
一 个 无 形 的 网 把 所 有 生物 都 包括 在 内 ,使 它们 之 间 都 
有 着 直接 或 间接 关系 ,这 就 是 食物 网 (food web) (图 
35.2) 。 食 物 网 越 复杂 生态 系统 就 越 稳定 ,食物 网 越 简 
单 生态 系统 就 越 容 易 发 生 波动 和 毁灭 。 假 如 在 一 个 岛 
屿 上 只 有 草 、 鹿 和 狼 ,那么 鹿 一 旦 灭绝 , 狼 就 会 俄 死 ; 如 
果 除 了 记 以 外 还 有 其 他 食 植 动物 ,那么 鹿 一 旦 灭绝 ,对 
狼 的 影响 就 不 会 那么 大 。 反 过 来 说 ,如 果 狼 一 旦 灭绝 ， 
鹿 的 数量 就 会 急剧 增加 , 草 就 会 遭 到 过 度 哺 食 ,结果 鹿 
和 草 的 数量 都 会 大 大 下 降 ,甚至 会 同归于尽 。 但 如 果 
除了 狼 以 外 还 有 其 他 食肉 动物 存在 ,那么 狼 一 旦 消失 ， 
其 他 食肉 动物 就 会 增加 对 鹿 的 捕食 压力 而 不 致使 鹿 群 
发 展 得 太 大 ,从 而 就 可 防止 生态 系统 的 骨 溃 。 蔡 原生 
态 系统 是 地 球 上 食物 网 结构 比较 简单 的 生态 系统 , 因 
此 个 别 物种 的 兴衰 都 有 可 能 导致 整个 苦 原 生态 系统 的 
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失调 和 毁灭 ,例如 ,如 果 构 成 若 原 生态 系统 食物 链 基 础 
的 地 衣 因 大 气 二 氧化 硫 超 标 而 导致 生产 力 下 降 或 完全 


主要 以 地 衣 为 食 , 狼 捕杀 驯 庆 ,而 爱斯基摩 人 主要 以 疼 
时 ,必须 对 该 系统 的 食物 链 和 食物 网 结构 进行 深入 研 
究 , 以 便 尽 可 能 减少 对 这 一 脆弱 生态 系统 的 损害 。 


35.1.2 生态 学 家 为 什么 要 提出 营养 级 
和 生态 金字 塔 的 概念 


营养 级 (trophic level) 的 概念 是 在 食物 链 和 食物 
网 的 基础 上 提出 来 的 ,是 为 了 使 生物 之 间 复 杂 的 营养 
关系 变 得 更 加 简明 和 便于 定量 地 对 能 量 流 动 和 物质 循 
环 进行 分 析 。 一 个 营养 级 是 指 处 于 食物 链 某 一 环节 上 
的 全 部 生物 种 的 总 和 ,例如 ,所 有 绿色 植物 都 位 于 食物 


” 链 的 起 点 ,它们 构成 了 第 一 个 营养 级 (图 35.3); 所 有 


以 植物 为 食 的 动物 都 归属 第 二 个 营养 级 ,即食 植 动物 
营养 级 ;第 三 个 营养 级 则 包括 全 部 以 食 植 动物 为 食 的 
食肉 动物 ;以 此 类 推 可 以 有 第 四 个 和 第 五 个 营养 级 等 。 
由 于 食物 链 的 环节 数目 是 有 限 的 ,所 以 营养 级 的 数目 
也 是 有 限 的 ,通常 是 4 ~5 个 。 一 般 说 来 ,营养 级 的 位 
置 越 高 ,归属 于 这 个 营养 级 的 生物 种 类 和 数量 就 越 少 ， 
当 少 到 一 定 程度 的 时 候 就 不 可 能 再 维持 另 一 个 营养 级 
中 生物 的 生存 了 。 

生态 金字 塔 (ecological pyramid ) 是 指 各 营养 级 之 
间 的 某 种 数量 关系 ,这 种 数量 关系 可 以 采用 个 体 数 量 
单位 生物 量 单位 或 能 量 单位 表示 ,采用 这 些 单 位 所 构 
成 的 生态 金字 塔 分 别称 为 数量 金字 塔 \ 生 物 量 金字 塔 
和 能 量 金字 塔 (图 35.4) 。 数 量 金字 塔 是 C，S. Elton 
首先 提出 来 的 ,他 曾 指 出 在 食物 链 不 同 环节 上 生物 的 
数量 存在 明显 差异 。 通 常 在 生物 链 的 起 点 生物 个 体 数 
















35.1 生态 系统 的 基本 结构 “463- 
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35.3 生态 系统 中 的 营养 级 ( 改 绘 自 Ricklefs,1968) 


量 最 多 ,在 往 后 的 各 个 环节 上 生物 个 体 数量 逐渐 减少 ， 
到 了 顶 位 食肉 动物 数量 就 会 变 得 极 少 ,因此 数量 金字 
塔 一 般 是 呈 下 宽 上 窄 的 正 锥 体 (图 35.4a)。 有 人 曾 仔 
细 统 计 过 0.1 hm? 草原 上 各 个 营养 级 的 生物 数量 , 结 
果 有 草 150 万 株 、 食 草 动物 20 万 头 ( 包 括 鼠 、 免 . 羊 和 
各 种 食 植 性 昆虫 等 )、 一 级 食肉 动物 9 万 头 (包括 珊 、 
狐 、 狼 和 各 种 捕食 性 昆虫 ) 和 顶 位 食肉 动物 1 头 。 数 量 
金字 塔 在 有 些 情况 下 可 以 呈现 出 倒 锥 形 , 例 如 ,在 森林 
中 树木 的 株数 就 比 植 食 动 物 的 个 体 数量 少 得 多 ,表现 
为 明显 的 上 宽 下 窄 的 倒 金 字 塔 。 

生物 量 金字 塔 是 以 生物 的 干 重 表示 营养 级 中 生物 
的 总 重量 ( 即 生物 量 ) ,一 般 说 来 ,植物 的 生物 量 要 大 . 
于 食 植 动物 的 生物 量 ,而 食 植 动物 的 生物 量 又 会 大 于 
食肉 动物 的 生物 量 , 因 此 生态 金字 塔 的 图 形 通常 是 上 
罕 下 宽 的 正 锥 体 (图 35. 4b ) ,但 是 在 海洋 生态 系统 中 
常常 表现 为 一 个 倒 锥 体 生物 量 金字 塔 ,如 英吉 利 海峡 
的 生物 量 金字 塔 (图 35.4c) 。 能 量 金字 塔 是 利用 各 营 


二 级 食肉 者 1.5 g:m. 





一 级 食肉 者 11 gm 
1.1X10 引 上 突入 省 37 0dr 
Se 5 
(a) 数量 金 字 堪 (b) 生物 量 金字 塔 | 
浮游 和 底 栖 动 物 21 g.m” 细菌 一 级 食肉 者 201 kJ 
a Ds 16 286.7 k 呈 1] 食 植 者 2 495.3 6 kJ 
浮游 植物 4 gm 净 生 产量 36688.9kJ.m- 2d- 





(c) 生物 量 金字 塔 ( 倒 锥 体形 ) 


总 生产 量 152315.8kJ.m 一 d-1 
(d) 能 量 金 字 塔 





35.4 生态 金字 塔 ( 引 自 Teal,1962) 
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养 级 所 固定 的 总 能 量 多 少 来 构成 的 生态 金字 塔 ,能 量 
金字 堪 总 是 呈正 锥 体 图 形 ( 图 35.4d) 而 绝 不 会 出 现 倒 
锥 体 ,因为 绿色 植物 所 固定 的 能 量 绝 不 会 少 于 靠 吃 它 
们 为 生 的 食 植 动物 所 含有 的 能 量 ,食肉 动物 所 含有 的 
能 量 是 靠 吃食 植 动物 获得 的 ,因此 它们 的 能 量 也 绝 不 
会 多 于 食 植 动物 。 总 之 ,能 量 从 一 个 营养 级 流向 另 一 
个 营养 级 总 是 逐渐 减少 的 ,这 一 点 在 任何 生态 系统 中 
都 是 一 样 的 。 

35.1.3 生物 圈 是 地 球 上 最 大 的 

生态 系统 


生物 圈 是 指 地 球 有 生物 存在 的 部 分 , 它 是 地 球 表 
面 不 连续 的 一 个 薄 层 , 其 高 度 最 高 可 达到 离 地 面 
10 000 m 处 或 更 高 ,最 低 可 达到 地 下 植物 最 深 的 根 际 
处 .地 下 洞穴 的 最 深 处 和 海底 热火 山口 的 深度 。 在 深 
海地 壳 的 裂口 处 有 热气 和 热 水 喷涌 而 出 ,那里 聚集 着 
令 人 难以 置信 的 大 量 海洋 生物 ,都 是 一 些 具有 独特 适 
应 性 的 辩 鳃 类 ,多 毛 类 和 甲壳 类 动物 ,它们 能 生活 在 完 
全 黑暗 、 压 力 极 大 和 温度 极 高 的 环境 中 ,这 一 海底 生物 
世界 与 已 知 地 球 表面 的 生物 圈 完 全 不 同 , 主要 表现 在 
能 源 和 代谢 途径 的 差异 上 , 它 从 根本 上 改变 了 我 们 关 
于 生物 生存 地 点 和 如 何 生 存 的 概念 。 图 35.5 是 生物 
图 的 一 个 垂直 剂 面 图 。 

此 外 ,在 地 球 的 很 多 地 方 是 没有 生物 的 ,如 果 有 也 
十 分 稀少 或 上 只是 暂时 存在 ,难以 形成 永久 性 的 生物 群 
落 ,在 两 极 环境 极端 恶劣 的 地 区 ,在 最 干旱 的 广大 荒漠 
腹地 、 在 终年 覆盖 着 冰雪 的 高 山峰 顶 、 在 被 有 毒 废物 严 
重 污染 了 的 某 些 陆地 和 水 域 以 及 大 部 分 深海 水 域 中 是 
找 不 到 任何 生物 的 ,因此 那里 也 就 谈 不 上 生物 圈 的 
存在 。 

如 果 用 一 座 8 层 楼 的 高 度 ( 约 30 m 高 ) 代 表 地 球 
的 直径 ,那么 整个 生物 圈 的 厚度 就 相当 于 楼 顶 上 的 
4 cm 厚 的 一 个 薄 层 ,而 生物 圈 中 有 生物 生产 力 的 厚度 
就 只 相当 于 一 张 纸 的 厚度 ( 约 0.3 mm) ,地 球 上 最 适 
宜 的 栖息 地 如 清流 的 珊瑚 海 和 热带 雨林 就 分 布 在 这 一 
薄 薄 的 生物 圈 层 中 ,而 与 人 类 关系 重大 的 陆地 生物 圈 
只 占 地 球 表面 的 不 到 1/4, 而 且 还 经 常 受到 人 类 活动 
的 损害 。 这 个 生物 圈 是 我 们 整个 人 类 的 生命 维持 系 
统 , 它 为 我 们 生产 氧气 ,制造 食物 ,处 理 废 物 和 维持 其 
他 所 有 生物 的 生存 。 生 物 圈 是 一 个 无 限 复杂 的 生物 化 
学 系统 , 它 借助 于 令 人 难以 置信 的 生物 多 样 性 而 吸收 、 
转化 ,加 工 和 贮存 太阳 能 。 当 生物 圈 唱 到 破坏 时 ,环境 
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图 35.5 生物 圈 的 垂直 剖面 图 
和 真菌 孢子 


副 生物 图 带 中 主要 是 细菌 


条 件 就 更 可 能 趋向 于 极端 ,正常 的 平衡 状态 就 会 被 打 
破 。 当 草原 过 牧 和 陆地 被 过 度 开垦 和 滥用 的 时 候 , 自 
然 干 旱 周期 就 会 大 大 缩短 ,这 将 是 一 场 灾难 性 的 气候 
变化 。 当 森林 受到 破坏 时 ,高 温和 低温 之 间 的 差异 就 
会 比 有 森林 存在 时 大 得 多 。 当 水 源 林 遭 到 砍伐 时 , 洪 
水 的 威胁 就 更 加 凶险 。1998 年 我 国 长 江 流 域 的 大 洪 
水 就 与 长 江上 游 水 源 林 遭 砍伐 有 直接 关系 。 要 想 在 地 
球 上 保持 温和 的 气候 就 必须 保持 生物 圈 和 生态 系统 的 
完整 性 ,使 其 免 遭 破坏 。 









35.2.1 初级 生产 量 是 生态 系统 的 基石 、 


初级 生产 量 或 称 第 一 性 生产 量 (primary produe 
tion) 是 指 绿色 植物 借助 光合 作用 所 制造 的 有 机 物质 ，， 
因为 这 是 生态 系统 中 最 基本 的 能 量 固定 ,所 以 具有 莫 ， 
基石 的 作用 ,所 有 消费 者 和 分 解 者 都 直接 间接 依赖 初 
级 生产 量 为 生 ,因此 没有 初级 生产 量 就 不 会 有 消费 者 
和 分 解 者 ,也 就 不 会 有 生态 系统 。 

在 初级 生产 量 中 ,有 一 部 分 是 被 植物 自己 的 呼吸 








(R) 消 耗 掉 了 ,一 下 的 部 分 才 用 于 植物 的 生长 和 繁殖 ， 

这 部 分 就 是 净 初级 生产 量 (NP) ,而 把 包括 呼吸 消耗 在 
内 的 全 部 生产 量 称 为 总 初级 生产 量 ( GP) ,这 三 者 之 间 
”的 关系 是 : 


GP=NP+R 


WR 
初级 生产 量 通 常 是 用 g 干 重 ,m 一 .a 或 J'.m a 的 单 

由 于 净 初 级 生产 量 是 用 于 植物 的 生长 和 繁 苑 , 因 
此 随 着 时 间 的 推移 ,植株 越 长 越 大 ,株数 越 来 越 多 ,而 
构成 植物 体 的 有 机 物质 ( 根 、 茎 、 叶 、 花 .果实 等 ) 也 就 
越 积 越 多 。 逐 渐 积 累 下 来 的 这 些 净 生产 量 就 称 为 生物 
量 (biomass) ,可 见 生 物 量 实际 上 就 是 净 生 产量 的 累积 
量 。 生 物 量 的 单位 通常 是 用 g 干 重 .m “或 J*m 表示。 
显然 如 果 GP-R>0, 则 生物 量 增加 ;车 GP-R<0, 则 生 
物 量 减少 ;GR=R 则 生物 量 不 变 。 生 物 量 的 概念 也 可 
以 应 用 于 动物 ,通过 动物 生物 量 的 计算 可 以 推测 各 类 
动物 在 生态 系统 中 的 相对 重要 性 。 

地 球 各 地 的 净 初 级 生产 量 和 生物 量 随 温度 和 雨量 
的 不 同 而 有 很 大 差异 。 在 陆地 生产 系统 中 净 初 级 生产 
量 最 高 的 是 热带 雨林 ,其 平均 值 为 2 000 g'm”'a…, 生 
物 量 也 是 热带 雨林 最 大 ,平均 值 为 45 000 gm a 。 
开 冰 大洋 的 净 初 级 生产 量 很 低 , 平 均 只 有 125 gm 
a '。 总 的 说 来 ,海洋 的 净 初 级 生产 量 要 比 陆地 低 得 
多 ,海洋 面积 约 比 陆地 大 一 们 ,但 其 净 初 级 生产 量 却 只 
有 陆地 的 一 半 。 

生态 学 家 E. Transeau 曾 对 一 块 面积 为 0. 405 hm” 
的 玉米 田 在 一 个 生长 季 内 (100 d) 的 初级 生产 效率 进 
行 了 研究 ,他 发 现 这 块 玉米 田 只 能 把 总 人 射 日 光 能 的 
1.6% 转 化 为 总 初级 生产 量 ,其 中 的 23.4% 用 于 呼吸 
代谢 ,其 余 76. 6% 转化 为 净 初 级 生产 量 , 约 相当 总 入 
射 日 光 能 的 1. 2% 。 在 差不多 相同 的 气候 条 件 下 ， 
F. Golley 曾 对 一 块 长 满 了 一 年 生 禾 本 科 植 物 和 阔 叶 
草本 植物 的 荒地 进行 了 类 似 的 研究 ,结果 表明 这 块 
荒地 的 总 初级 生产 效率 约 为 1.2% ,而 净 初 级 生产 效 
率 约 为 1% 。 自 20 世纪 40 年 代 以 来 ,对 各 种 生态 系 
统 的 初级 生产 效率 所 做 的 大 量 研 究 表明 ,在 自然 条 
件 下 总 初级 生产 效率 很 难 超 过 3%。 一 般 说 来 在 富 
化 肥沃 地 区 ,总 初级 生产 效率 可 以 达到 1% ~2% ,而 
在 贫 兽 荒凉 地 区 ,大约 只 有 0.1% 。 就 全 球 平 均 来 
讲 ,大 约 是 0.2% ~0.5% 。 


35.2 生态 系统 中 的 生物 生产 力 “465: 


35.2.2 次 级 生产 量 是 消费 者 生产 的 有 


机 物质 


次 级 生产 量 或 称 第 二 性 生产 量 (secondary produc- 
tion) 是 指 动物 千 吃 植物 、 吃 其 他 动物 和 旋 一 切 现成 
有 机 物质 而 生产 出 来 的 有 机 物 ,包括 动物 的 肉 、 蛋 、 
奶 、 毛 皮 、 血 液 、 蹄 、 角 以 及 内 脏 器 官 等 。 这 类 生产 在 

生态 系统 中 是 有 机 物质 的 再 生产 ,所 以 称 为 次 级 生 
产量 ,归根 结 底 次 级 生产 量 还 是 要 依靠 植物 在 光合 
作用 中 所 生产 的 有 机 物质 。 所 有 消费 者 各 分解 者 
(包括 大 多 数 细菌 和 真菌 ) 都 属于 次 级 生产 者 ,因为 
它们 都 是 异 养生 物 。 

从 理论 上 讲 , 植 物 的 全 部 净 生 产量 都 可 被 消费 者 
a a cht ene 但 实际 上 任何 一 

生态 系统 中 的 净 初 级 生产 量 , 都 因 消 费 者 数量 不 足 
曾 没 有 针尖 分 剂 用 ,党 常 是 大 部 分 没 被 利用 。 此 外 还 
有 很 多 植物 是 因为 不 可 食 或 生长 在 动物 根本 达 不 到 的 
地 方 而 无 法 被 利用 。 被 动物 吃 进 体内 的 食物 也 会 有 一 
部 分 将 通过 动物 的 消化 管 原封 不 动 地 排出 体外 , 鼠 类 
可 消化 它们 吃 进食 物 的 85% ~90% ,而 蝗虫 只 能 消化 
30% 。 可 见 在 动物 吃 进 的 食物 中 并 不 能 全 部 被 同化 和 
利用 。 在 已 被 同化 的 能 量 中 也 还 会 有 一 部 分 用 于 动物 
的 呼吸 代谢 和 生命 的 维持 (包括 基础 代谢 、 运 动 和 各 
种 日 常 活动 如 捕食 .战斗 ,求偶 等 ) ,这 部 分 能 量 是 无 


形 的 和 看 不 见 的 , 它 最 终 将 以 热 的 形式 释放 。 除 此 之 


外 琵 下 的 部 分 才能 用 于 动物 身体 各 种 器 官 组 织 的 生长 
和 产生 新 的 个 体 , 这 些 看 得 见 摸 得 着 的 有 形 的 东西 才 
是 我 们 所 说 的 次 级 生产 量 。 次 级 生产 量 的 具体 生产 过 


” 程 可 从 图 35.6 中 看 得 清 清 楚楚 。 该 图 适用 于 任何 一 


“生长 
次 级 生产 量 \ 二 





不 可 利用 的 未 收获 的 吃 剩 的 ”粪便 


图 35.6 次 级 生产 量 生产 过 程 中 的 能 量 损失 





能 

种 动物 ,对 食 植 动物 来 说 , 食 源 是 初级 生产 量 ( 即 植 
物 ) ;对 食肉 动物 来 说 , 食 源 是 次 级 生产 量 ( 即 作为 猫 
物 的 其 他 动物 ) 。 动 物 捕 到 猎物 后 往往 不 是 多 部 吃 下 
去 ,总 是 剩 下 毛皮 、 骨 头 和 内 脏 ,这 也 属于 能 量 的 丢弃 
和 损失 。 

对 一 个 动物 种 群 来 说 ,能 量 收 支 情况 可 以 用 一 个 
公式 表示 , 即 C=4+FU, 其 中 C 代表 动物 从 外 界 摄取 
的 能 量 ,4 代表 被 同化 的 能 量 , 而 FU 代表 以 类 便 形式 
损失 的 能 量 。4 又 可 分 为 两 项 , 即 4=P+R, 其 中 卫 代 
表 次 级 生产 量 ,R 代表 呼吸 消耗 。 由 此 可 以 得 到 P=C 
-FU-R, 其 含意 是 :次 级 生产 量 等 于 动物 吃 进 的 食物 
减 掉 类 便 中 所 含有 的 能 量 , 再 减 掉 呼吸 代谢 所 释放 
的 能 。 

显然 ,在 所 有 生态 系统 中 次 级 生产 量 都 要 比 净 初 
级 生产 量 少 得 多 ,例如 ,全 球 热 带 雨 林 的 年 净 初 级 生产 
量 为 15.3x10”t 磋 ,而 次 级 生产 量 为 11.0x10' t 碳 ,又 
如 全 球 温带 草原 的 年 净 初 级 生产 量 为 2.0x10”t 碳 ,而 
次 级 生产 量 只 有 3.0x10  t 碳 。 海 洋 生态 系统 的 一 个 
显著 特点 是 食 植 动物 有 极 高 的 取 食 效率 ,海洋 动物 利 
用 海洋 植物 和 原生 生物 (主要 是 单 细胞 藻类 ) 的 效率 
约 相 当 于 陆地 动物 利用 陆地 植物 (主要 是 纤维 素 含量 
极 高 的 高 等 植物 ) 效 率 的 5 倍 ! 正 是 由 于 这 一 特点 , 海 
洋 初级 生产 量 的 总 和 虽然 只 有 陆地 初级 生产 量 的 1/ 
3 ,但 海洋 次 级 生产 量 却 相当 于 陆地 次 级 生产 量 的 3 倍 
多 。 研 究 海洋 的 次 级 生产 量具 有 重要 的 实用 意义 , 因 





图 35.7 能 量 沿 一 个 芒 地 食物 链 流 动 的 示意 图 ( 改 绘 自 Smith,1996) 、 


为 这 个 问题 与 海洋 鱼 产 量 有 着 密切 关系 。J. H. 
Ryther 根据 海洋 初级 生产 量 及 其 转化 效率 推算 ,海洋 
鱼 类 的 最 大 生产 量 是 2.4x10 t 鲜 鱼 , 但 人 类 显然 不 能 
把 它们 全 都 捕捞 上 来 ,因为 海洋 里 还 有 很 多 以 鱼 为 食 
的 动物 ,此 外 ,一 部 分 生产 量 还 必须 用 于 鱼 类 自身 的 更 
新 。 据 估计 ,人 类 每 年 只 能 从 海洋 中 捕捞 大 约 10  t 鱼 ， 
这 可 能 就 是 海洋 鱼 类 的 最 大 持续 产量 。 当 然 ,还 有 一 
些 种 类 的 鱼 目 前 尚未 被 食用 ,这 些 鱼 大 约 还 可 提供 
2.0x10" ~5.0x107t 的 产量 ,这 就 是 说 ,人 类 每 年 从 海 
洋 中 捕捞 鱼 的 极限 是 1.2x10 ~1.5x10: t。 





35.3.1 能 量 在 流动 过 程 中 的 传递 效率 
很 低 

当 能 量 沿 着 一 个 食物 链 流动 时 ,测定 食物 链 每 一 
个 环节 上 的 能 量 值 就 可 以 获得 生态 系统 内 一 系列 特定 
点 上 能 流 的 准确 资料 。F. B. Golley 曾 对 一 个 由 植物 、 
田鼠 和 裔 3 个 环节 组 成 的 食物 链 进行 了 定量 的 能 流 分 


析 ( 图 35.7 和 图 35.8)。 从 图 中 可 以 看 出 ,食物 链 每 a 


个 环节 上 的 净 初级 生产 量 ( NP) 都 只 有 很 小 的 一 部 分 
得 到 了 利用 ,例如 ,99.7% 的 植物 没有 被 田鼠 利用 ,其 
中 包括 未 被 取 食 的 (5=99.6% ) 和 取 食 后 未 被 消化 的 
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(c=0.1% ) ,而 田鼠 本 身 ( 包 括 外 地 迁 和 人 的) 也 有 2.8% 没 
有 被 咒 利 用 ,其 中 包括 未 被 捕食 的 (5=61 .5% ) 和 了 吃 下 
后 未 被 消化 的 (c=1.3% ) 。 


GP=55.6X10’ 


NP=1.3X10” 





图 35.8 能量 沿 荒地 食物 链 流动 的 定量 分 析 “单位 :cal， 
hm ?ea ,1 cal=4.18 J( 改 绘 自 Golley,1960) 


能 量 流动 (energy flow) 过 程 中 能 量 损失 的 另 一 个 
重要 方面 是 生物 的 呼吸 消耗 (R) ,植物 的 呼吸 消耗 比 
较 少 ,只 占 总 初级 生产 量 ( GP) 的 15% ,但 田鼠 和 玩 的 
呼吸 消耗 相当 多 ,分 别 占 各 自 总 次 级 生产 量 的 97% 和 
98% ,而 只 有 很 小 一 部 分 转化 形成 了 净 次 级 生产 量 。 
由 于 能 量 在 沿 食物 链 从 一 种 生物 到 另 一 种 生物 的 流动 
过 程 中 未 被 利用 的 能 量 和 因 呼 吸 而 损失 的 能 量 极 多 ， 
致使 融 的 数量 不 可 能 很 多 , 因此 项 的 潜在 捕食 者 (如 
猫头鹰) 即使 能 够 存在 的 话 ,也 要 在 该 研究 地 区 以 外 
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的 更 大 范围 内 捕食 才能 维持 生存 。 

也 可 研究 能 量 沿 着 营养 级 流动 , 即 从 一 个 营养 级 
流向 另 一 个 营养 级 ,例如 图 35.9 就 是 Cedar Bog 湖 能 
量 沿 营养 级 流动 的 定量 分 析 。 从 图 中 可 以 看 出 ,人 射 
该 湖 的 日 光 能 总 量 是 497 360 Jem? .a- , 湖 中 生产 者 
的 总 初级 生产 量 是 463 J.'cm”a ,其 能 量 固 定 效 率 大 
约 是 0.1% 。 在 生产 者 所 固定 的 能 量 中 有 96 Jom ， 
a ( 约 占 GP 的 21% ) 是 被 生产 者 自己 的 呼吸 代谢 消 
耗 掉 了 ,被 食 植 动物 吃 掉 的 只 有 63 J' em 'a (的 占 
NP 的 17% ) ,被 分 解 者 分 解 的 只 有 13 J'cm ”a"( 约 
占 NP 的 3.4%)。 其 余 没 有 得 到 利用 的 NP 竞 多 达 
293 J'cm™”a ( 约 占 NP 的 79.5% ) ,这 些 没 有 被 利用 
的 WP 最 终 都 沉 到 湖底 形成 沉积 物 。 显 然 在 Cedar Bog 
湖 中 没有 被 动物 利用 的 净 初级 生产 量 要 比 被 利用 的 多 
得 多 。 

在 食 植 动物 所 利用 的 63 J'cm”…a 的 能 量 中 ,有 
18.8 J om a!( 占 总 次 级 生产 量 的 30% ) 用 在 了 自己 
的 呼吸 上 ,其 余 的 43.9 Jem?.a 1( 占 70% ) 从 理论 上 
讲 都 可 以 被 食肉 动物 所 利用 ,但 实际 上 食肉 动物 只 利 
用 了 12.6 Jem .a …( 占 可 利用 量 的 28.6% ) ,这 个 利 
用 率 虽然 比 净 初级 生产 量 的 利用 率 高 ,但 还 是 相当 低 
的 。 在 食肉 动物 的 总 次 级 生产 量 中 ,呼吸 代谢 大 约 要 
消耗 掉 60% 即 7.5 J.cem”.a ,这 种 消耗 比 食 植 动物 
(30% ) 和 植物 (21% ) 的 呼吸 消耗 要 高 得 多 。 其 余 的 


.5 J'cem 'a ( 占 40% ) 大 都 没有 被 更 高 位 的 食肉 动物 


所 利用 ,而 每 年 被 分 解 者 分 解 掉 的 又 微乎其微, 所 以 大 
都 作为 动物 有 机 残 体 沉积 到 了 湖底 。 

从 对 Cedar Bog 湖 各 营养 级 之 间 能 量 流动 的 定量 
分 析 中 可 以 看 出 两 个 重要 特点 :首先 ,能 量 流动 是 单方 
向 的 和 不 可 逆 的 ,所 有 能 量 迟 早 都 会 通过 生物 呼吸 被 
耗 散 掉 ; 其 次 ,能 量 在 流动 过 程 中 会 急剧 减少 , 主要 是 
因为 资源 利用 率 不 高 和 生物 的 呼吸 消耗 。 因 此 ,任何 





KK 35.9 Cedar Bog 湖 能 量 沿 营 养 级 


Yo 流动 的 定量 分 析 CP= 总 初级 生产 量 ， 
如 = 食 植 动物 ,C= 食 肉 动物 ,只 = 呼吸 ;单位 : 


J-cem .al! 












35 生态 系统 及 其 功能 


生态 系统 都 需要 不 断 得 到 来 自 外 部 的 能 量 补给 ,如 果 
在 一 个 较 长 时 期 内 断绝 对 一 个 生态 系统 的 能 量 输入 ， 
这 个 生态 系统 就 会 自行 消亡 。 


35.3.2 物质 循环 可 分 为 3 种 不 同类 型 


能 量 流动 和 物质 循环 是 生态 系统 的 两 大 基本 功能 
《图 35.10) 。 能 量 流动 是 单方 向 不 可 逆 的 ,而 物质 的 
流动 则 是 循环 式 的 。 各 种 物质 和 元 素 是 不 灭 的 ,都 可 
借助 其 完善 的 循环 功能 被 生物 反复 利用 ,因此 对 于 一 
个 封闭 的 和 功能 完善 的 生态 系统 来 说 ,无 需 从 外 界 获 
得 物质 补给 就 可 长 期 维持 其 正常 功能 。 地 球 生物 圈 就 
是 这 样 一 个 自给 自足 、 自 我 维持 的 最 大 生态 系统 。 





图 35. 10 生态 系统 中 的 能 量 流动 (四) 和 物质 循环 (一 ) 
( 改 绘 自 Smith,1996) 


生态 系统 中 的 物质 循环 又 称 为 生物 地 球 化 学 循环 
(biogeochemical cycle) , 简称 生物 地 化 循环 ,可 分 为 3 
种 基本 类 型 , 即 水 循环 、 气 体型 循环 ( gaseous cycles ) 和 
沉积 型 循环 (sedimentary cycles)。 在 气体 型 循环 中 , 物 
质 的 主要 储存 库 是 大 气 圈 和 海洋 ,其 循环 与 大 气 圈 和 
海洋 密切 相关 ,具有 明显 的 全 球 性 ,循环 性 能 最 为 完 
善 。 凡 属于 气体 型 循环 的 物质 ,其 分 子 或 化 合 物 常 以 
气体 形式 参与 循环 过 程 。 属 于 气体 型 循环 的 物质 有 
氧 、 二氧化碳、 氮 、 氯 、 省 和 氟 等 。 属 于 沉积 型 循环 的 
物质 ,其 分 子 或 化 合 物 几乎 无 气体 形态 ,这些 物 质 主 
要 是 通过 岩石 的 风化 和 沉积 物 的 分 解 转 变 为 可 被 利 
用 的 营养 物质 ,而 海底 沉积 物 转化 为 岩石 图 成 分 则 是 
一 个 缓慢 的 单 向 的 物质 移动 过 程 ,时 间 要 以 数 千 年 
计 。 沉 积 型 循环 物质 的 主要 储存 库 是 土壤 、 沉 积 层 和 
岩石 圈 , 因 此 ,这 类 物质 循环 的 全 球 性 不 明显 ,循环 性 


能 也 不 完善 。 属 于 沉积 型 循环 的 物质 主要 有 磷 、 钙 、 
钾 、 钠 、 镁 、 铁 . 锰 、 碘 、 铜 和 硅 等 ,其 中 磷 是 最 典型 的 沉 
积 型 循环 物质 , 它 从 岩石 中 经 风化 和 开矿 释放 出 来 ， 
最 终 又 沉积 在 海底 转化 为 新 的 岩石 。 气 体型 循环 和 
沉积 型 循环 虽然 各 有 特点 ,但 都 受 能 流 的 驱动 并 都 依 
赖 于 水 的 循环 。 

人 类 在 生物 圈 水 平 上 对 物质 循环 过 程 的 干扰 在 规 
模 上 与 自然 过 程 相 比 是 有 过 之 而 无 不 及 ,而 且 人 类 的 
影响 已 扩展 到 作为 生物 主要 构成 成 分 的 碳 、 氧 、 氮 、 磷 
和 水 的 全 球 循环 ,这 些 物 质 或 元 素 的 自然 循环 过 程 只 
要 稍 受 干扰 就 会 对 人 类 本 身 产生 深远 影响 。 


35.3.3 水 的 全 球 循 环 带 动 着 其 他 物质 
的 循环 


水 和 水 循环 对 于 生态 系统 具有 特别 重要 的 意义 。 
水 中 携带 着 大 量 各 种 化 学 物质 周而复始 地 循环 , 极 大 
地 影响 着 各 类 营养 物质 在 地 球 上 的 分 布 。 水 的 主要 循 
环 路 线 是 从 地 球 表面 通过 燕 发 进入 大 气 圈 ,同时 又 不 
断 从 大 气 圈 通 过 降水 而 回 到 地 球 表面 。 每 年 地 球 表面 
的 蒸发 量 和 降水 量 是 相等 的 ,但 陆地 的 降水 量 大 于 燕 
发 量 , 而 海洋 的 蒸发 量 大 于 降水 量 ,因此 陆地 每 年 都 把 
多 余 的 水 通过 江河 源源 不 断 地 输送 给 大 海 ,以 弥补 海 
洋 大 量 的 亏损 (图 35.11)。 生 物 在 全 球 水 循环 中 所 起 
的 作用 很 小 ,虽然 植物 在 光合 作用 中 要 吸收 大 量 的 水 ， 
但 通过 呼吸 和 蒸腾 作用 又 把 大 量 的 水 送 回 了 大 气 圈 。 
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图 35. 11 水 的 全 球 循环 ”图 中 数值 表示 占 总 降水 量 的 百分数 
( 引 自 Smith ,1996 ) 


地 球 上 的 淡水 大 约 只 占 地 球 总 水 量 的 3% ,其 中 的 
75% 又 都 被 冻结 在 两 极 的 冰 盖 和 冰川 中 。 如 果 地 球 上 





的 冰雪 全 部 融化 ,其 水 量 可 盖 满 地 球 表面 50 m 厚 , 昌 
然 地 球 的 全 年 降水 量 多 达 5.2x10" kg(5.2x10* km ) ， 
但 是 大气 圈 中 的 含水 量 却 是 微不足道 的 ,地 球 人 年 的 
降水 量 约 等 于 大 气 圈 含 水 量 的 35 倍 ,这 表明 大 气 立信 
水 量 只 够 11 天 降水 用 ,平均 每 过 11 天 ,大 气 圈 中 的 水 
就 会 周转 一 次 。 

水 循环 的 另 一 个 特点 是 每 年 降 到 陆地 上 的 水 大 约 
有 1/3 又 以 地 表 径 流 的 形式 流 人 了 海洋 。 地 表 径流 能 
够 溶解 和 携带 大 量 营养 物质 ,把 它们 从 一 个 生态 系统 
搬运 到 另 一 个 生态 系统 ,这 对 补充 某 些 生态 系统 营养 
物质 的 不 足 起 着 重要 作用 。 由 于 水 总 是 从 高 处 向 低 处 
流动 ,所 以 高 地 往往 比较 贫 交 , 而 低地 比较 肥沃 如 沼泽 
地 和 大 陆架 就 是 这 种 最 肥沃 的 低地 ,也 是 地 球 上 生产 
力 最 高 的 生态 系统 之 一 。 

河川 和 地 下 水 是 人 类 生活 和 生产 用 水 的 主要 来 
源 ,和 类 每 年 所 用 的 河川 水 约 占 河川 总 水 量 的 一 半 , 今 
后 随 着 生活 .灌流 和 工业 用 水 量 的 增加 ,人 类 还 将 利用 
更 多 的 河川 水 。 地 下 水 是 指 植物 根系 所 达 不 到 且 不 会 
因为 蒸发 作用 而 受到 损失 的 深层 水 , 随 着 人 类 对 地 下 
水 的 过 量 抽取 和 利用 ,其 蔓 藏 量 将 会 越 来 越 少 。 当 前 
人 类 所 面临 的 水 资源 问题 不 是 由 于 降落 在 地 球 上 的 水 
量 不 足 ,而 是 水 的 分 布 不 均衡 ,这 与 人 口 的 过 于 集中 有 
关 。 由 于 人 类 已 经 强烈 地 参与 了 水 的 全 球 循环 ,致使 
自然 界 可 以 利用 的 水 资源 已 经 大 为 减少 ,水 的 质量 也 
已 明显 下 降 ,现在 水 的 自然 循环 过 程 已 不 足以 弥补 人 
类 活动 对 全 球 水 资源 所 造成 的 有 害 影响 。 


35.3.4 碳 的 全 球 循环 对 生命 至 关 重 要 


碳 对 生物 和 生态 系统 的 重要 性 仅 次 于 水 , 它 构 成 
生物 体 干 重 的 49% 。 碳 分 子 独一无二 的 特性 就 是 可 以 
形成 一 个 长 长 的 碳 链 , 这 个 碳 链 为 各 种 复杂 的 有 机 分 
子 (蛋白 质 、 脂 质 、 粮 类 和 核酸 等 ) 提供 骨架 。 碳 不 仅 构 
成 生命 物质 ,还 构成 各 种 非 生命 化 合 物 。 地 球 上 最 大 
量 的 碳 被 固 结 在 岩石 图 中 ,其 次 是 在 化 石 燃 料 中 , 仅 煤 
和 石油 中 的 含 碳 量 就 相当 于 全 球 生物 含 碳 量 的 50 倍 ! 
在 生物 学 上 有 积极 作用 的 两 个 碳 库 是 水 图 和 大 气 图 
(主要 以 C0, 的 形式 )。 植 物 通过 光合 作用 从 大 气 中 报 
取 碳 的 速率 和 通过 呼吸 作用 把 碳 释放 给 大 气 的 速率 大 
体 相等 。 二 氧化 碳 是 含 碳 的 主要 气体 ,也 是 碳 参 与 全 
球 循环 的 主要 形式 。 碳 循环 的 基本 路 线 是 从 大 气 图 到 
植物 和 动物 ,再 从 动 植物 遂 向 分 解 者 ,最 后 又 回 到 大 气 
圈 ( 图 35.12) 。 在 这 个 循环 路 线 中 ,大 气 圈 是 碳 的 储 
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存 库 ( 以 C0, 的 形式 ) ,C0, 在 大 气 中 的 平均 体积 分 数 
是 320x10“。 但 由 于 一 些 地 理 因 素 和 其 他 因素 影响 着 
植物 的 光合 作用 和 呼吸 作用 ,所 以 大 气 中 C0, 的 含量 
有 着 明显 的 日 变化 和 季节 变化 。 








( 煤 、 石 油 、 天 然 气 ) 


图 35. 12 碳 在 全 球 陆地 生态 系统 中 的 循环 


除了 大 气 圈 以 外 , 碳 的 另 一 个 储存 库 是 海洋 ,其 全 
碳 量 是 大 气 圈 含 碳 量 的 50 倍 , 它 对 调节 大 气 圈 的 含 碳 
量 起 着 非常 重要 的 作用 。 在 植物 光合 作用 中 被 固定 的 
碳 主要 是 通过 生物 呼吸 又 以 C0, 的 形式 回 到 了 大 气 
图。 此 外 , 非 生物 的 燃烧 过 程 (如 煤 、 石 油 的 燃烧 以 及 
森林 失火 等 ) 也 使 大 气 圈 中 C0, 的 含量 增加 。 

C0, 在 大 气 圈 和 水 图 之 间 的 界面 上 通过 扩散 作用 
而 互相 交换 着 ,如 果 大 气 轿 中 的 C0, 发 生 局 部 短缺 就 
会 引起 一 系列 的 补偿 反应 ,水 圈 里 溶解 态 的 C0, 就 会 
更 多 地 进入 大 气 圈 。 同 样 ,如 果 水 圈 中 的 碳酸 毛根 离 
子 (HCO3 ) 在 光合 作用 中 被 植物 耗 尽 ,也 可 及 时 从 大 气 
圈 中 得 到 补充 。 总 之 , 碳 在 生态 系统 中 的 含量 过 高 下 
过 低 , 都 能 通过 碳 循环 的 自我 调节 机 制 而 得 到 调整 并 
恢复 到 原来 的 平衡 状态 。 在 大 气 圈 和 水 圈 之 间 , 每 年 
大 约 要 相互 交换 1 000 t 的 C0,。 在 陆地 和 大 气 圈 之 
间 , 碳 的 交换 大 体 上 也 是 平衡 的 。 陆 地 植物 的 光合 作 
用 每 年 约 从 大 气 圈 吸收 1.5x10" t 碳 ,生物 死亡 后 分 解 
约 可 释放 1.7x10!t 碳 。 森 林 是 碳 的 主要 吸收 者 ,每 年 
约 可 吸收 3.6x10”t 碳 ,相当 其 他 植物 吸收 碳 量 的 两 
省 。 森 林 也 是 地 球 最 主要 的 生物 碳 库 , 约 储存 着 482x 
10” t 碳 ,相当 于 目前 地 球 大 气 圈 合 碳 量 的 2/3。 

由 于 人 类 每 年 约 向 大 气 圈 排 放 2x10"t C0,, 从 而 
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严重 干扰 了 陆地 、 海 洋 和 大 气 之 间 C0, 交换 的 平衡 ,至 
使 大 气 圈 中 C0, 的 含量 每 年 增加 7.5x10”t, 这 仅 是 人 
类 排放 到 大 气 中 C0, 的 1/3 ,其 余 则 被 海洋 和 陆地 植物 
所 吸收 。 


35.3.5 大 气 中 的 氮 不 能 直接 被 植物 


利用 

氮 是 构成 生命 蛋白 质 和 核酸 的 主要 元 素 ,因此 它 
与 碳 、 氢 、 氧 一 样 在 生物 学 上 具有 非常 重要 的 意义 。 在 
各 种 元 素 的 生物 地 球 化 学 循环 中 , 氮 的 循环 是 最 复杂 
的 ,其 循环 功能 极为 完善 (图 35. 13) 。 虽 然 氮 在 大 气 
圈 中 的 含量 远 远 高 于 C0, ,但 氮 (N,) 却 不 能 直接 被 植 
物 利用 ,生物 也 从 不 会 以 氮气 的 形式 排放 氮 废 物 。 

据 估算 ,地 球 无 机 氮 总 量 为 1 673x10' t, 有 机 氮 总 量 
为 21 820 240x10' t。 氮 在 地 球 上 的 分 布 按 其 多 少 排列 
如 下 :地壳 14 000 000x105 t; 沉 积 物 4 000 000x10' t; 大 
气 3 800 000x105t; 海 水 20 000x105 t; 海 洋 死亡 生物 900 
x10“ t; 陆 地 死亡 生物 760x105 t; 陆 地 无 机 氮 140x105 ti 
海洋 无 机 氮 100x10" t; 陆 地 活 生 物 12x10 t; 海 洋 活 生 物 
1x10“ t。 可 见 , 就 全 球 来 讲 , 活 生物 体内 的 含 氮 量 是 最 少 
的 和 微不足道 的 ,大 约 只 占 全 球 氮 量 的 6x10“。 

由 于 大 气 成 分 的 79% 是 氮气 ,所 以 大 气 圈 是 氮 最 
重要 的 储存 地 点 ,也 是 氮 进 行 交换 的 主要 场所 。 大 气 
中 的 氮气 只 有 被 固定 为 无 机 氮 化 合 物 ( 主要 是 硝酸 盐 





和 氨 ) 才 能 被 植物 所 利用 。 虽 然 有 物理 化 学 和 生物 两 
种 固氮 法 ,但 其 中 以 生物 固氮 法 最 为 重要 。 据 估算 全 
球 每 年 的 生物 固氮 量 是 54x10 t, 约 为 物化 固氮 量 的 7 
倍 。 此 外 ,人 类 每 年 约 合成 氮肥 30x105 t, 这 也 是 一 个 
不 小 的 数量 。 

根瘤 菌 可 把 氮气 转化 为 能 被 植物 利用 的 氨 
(NH, ) ,而 植物 蛋白 质 中 的 氮 又 可 直接 被 吃 植物 的 动 
物 所 利用 ,而 动 植物 死 后 又 可 被 分 解 者 利用 。 溶 解 在 
水 里 的 氨 或 铵 可 以 被 植物 吸收 或 进一步 经 过 硝化 作用 
形成 硝酸 根 (NO;) ,然后 再 被 植物 的 根 吸收 ,硝化 作用 
的 化 学 表达 式 是 : 


NH;:—NO;—NO; 


硝化 作用 的 反 过 程 是 反 硝 化 作用 (也 称 脱 氮 作 
用 ) , 反 硝 化 作用 是 在 无 氧 条 件 下 由 反 硝 化 细菌 和 真菌 
完成 的 ,可 把 硝酸 盐 等 较 复杂 的 含 氮 化 合 物 转化 为 
NO \N,0 和 N, ,其 中 最 重要 的 终结 产物 是 分 子 氮 (N: ) 。 
这 个 过 程 具有 重要 的 生态 学 意义 , 氮 就 是 通过 这 个 过 
程 从 大 气 到 植物 到 动物 再 到 微生物 ,最 后 又 回 到 了 大 
气 圈 , 从 而 完成 一 次 循环 。 从 全 球 范 围 看 ,每 年 通过 固 
氮 作 用 从 大 气 圈 拿 走 的 氮 是 92x10' t( 其 中 生物 固氮 
54x105t ,工业 固氮 30x10 t, 光 化 学 固氮 7.6x10st 和 
火山 活动 固氮 0.2x10' t) 。 但 是 通过 反 硝 化 作用 每 年 
送 还 给 大 气 圈 的 氮 只 有 .83x10't( 其 中 陆地 43x10 t， 





图 35. 13 氮 的 生物 地 球 化 学 循环 ( 改 
绘 自 Berry,1974) 





海洋 40x105t 和 沉积 层 0.2x105 t) 。 两 个 过 程 的 差额 
是 9x104t, 这 种 不 平衡 主要 是 由 工业 固 氨 量 的 日 益 增 
长 引起 的 ,作为 化 肥 使 用 的 这 些 氮 也 是 造成 水 体 污染 
的 一 个 主要 因素 。 

所 有 很 多 循环 路 线 ,而 且 每 一 条 路 线 都 受 生物 或 
非 生 物 机 制 所 调节 , 正 是 因为 氮 循环 有 着 这 么 多 的 自 
我 调节 机 制 和 反馈 机 制 ,所 以 才能 基本 保持 全 球 氮 循 
环 的 平衡 , 即 固 氨 过程 将 能 被 反 硝 化 过 程 所 抵消 。 但 
如 果 今 后 工业 固氮 量 增长 太 快 ,而 反 硝化 作用 的 速度 
又 跟 不 上 的 话 ,那么 全 球 氮 循环 的 平衡 就 可 能 受到 破 
坏 。 另 外, 来自 汽车 和 其 他 机 动车 所 排放 的 NO, 和 其 
他 含 氮气 体 ,如 果 数 量 急剧 增加 的 话 , 不 仅 会 干扰 全 球 
的 氮 平 衡 ,而 且 这 些 含 氮 气体 也 是 造成 大 气 污染 的 主 
要 原因 之 一 ,这些 污染 物 对 人 的 呼吸 系统 和 大 气 臭氧 


层 非 常 有 害 。 





35.4.1 大 量 排放 CO, 导致 全 球 变 明 


长 期 以 来 大 气 中 C0, 的 浓度 是 0.028% ,但 从 工 
业 革 命 以 来 ,特别 是 从 20 世纪 以 来 ,主要 由 于 煤 . 石 油 
和 天 然 气 的 大 量 燃烧 ,致使 C0, 的 全 球 平衡 受 了 严重 
干扰 。 到 1996 年 地 球 大 气 中 C0, 的 体积 分 数 已 从 
0.028% 增 加 到 了 0. 035% 。 且 前 人 类 每 年 大 约 要 问 
大 气 中 排放 2. 0x10" t+ C0,, 其 中 美国 排放 量 占 
23.7% ,中 国 占 13.6% ,俄罗斯 7.0% ,日 本 5.2% , 德 
国 4.0% ,印度 3.6% 和 英国 2.6% 。 

大 气 中 C0, 增加 会 通过 温室 效应 (图 35.14) 影 响 
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图 35. 14 温室 效应 ”C0, 分 子 吸收 地 球 的 反射 热 , 使 地 球 升温 
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地 球 的 热平衡 ,使 地 球 变 暖 。20 世纪 初 与 20 世纪 60 
年 代 相 比 , 北 半球 的 平均 温度 上 升 了 0.5% 。 按 目前 
趋势 发 展 下 去 ,到 2100 年 地 球 温度 可 能 要 上 升 3 - 
4 爷 。 地 球 温度 升 高 首先 会 使 南极 的 冰 盖 开始 融化 , 据 
科学 家 研究 ,在 过 去 40 年 间 已 经 有 4.1x10 km 的 亲 
融化 ,使 地 球 海平 面 上 升 了 13 cm。 根 据 联合 国 专家 
推算 ,海平 面 只 要 升 高 50 cm 就 将 使 5 000 万 至 1 亿 人 
口 受到 海潮 和 水 灾 的 威胁 ,一 些 岛 屿 将 会 被 淹没 ,热带 
疾病 的 传播 范围 将 扩大 等 。 地 球 变 暖 还 会 引起 大 气 环 
流 气 团 向 两极 推移 , 改变 全 球 降 而 格局 ,影响 农业 
生产 。 

全 球 气候 变 暖 对 我 国 也 有 重要 影响 ,我 国 气候 变 
化 协调 组 已 将 这 些 影响 概括 为 5 个 方面 :@ 使 农业 生 
产能 力 下 降 ;@ 北方 干燥 地 区 将 会 进一步 变 干 ;@ 预 
测 2030 年 海平 面 将 会 上 升 约 20 cm ,我 国 沿海 盐场 和 
养殖 场 将 基本 被 淹没 或 破坏 ;@ 有 些 树种 的 分 布 区 将 
发 生变 化 ,产量 也 会 下 降 ;@ 永 冻 土 将 会 融化 造成 广 
大 区 域内 冻 土 公路 、 铁 路 和 民用 建筑 的 破坏 。 

为 了 切实 减少 C0, 的 排放 量 和 保护 全 球 环境 , 联 
合 国 于 1997 年 12 月 在 日 本 京都 召开 了 全 球 变 上 暖 大 会 
并 达成 了 具有 法 律 约束 力 的 《京都 议定 书 》, 规 定 了 对 
38 个 主要 工业 发 达 国家 C0, 排放 量 的 削减 量 ,其 中 
英法 、 德 . 意 等 26 国 削 减 8% ;美国 齐 减 7% ;加 、 匈 、 
日 和 波兰 6% ;克罗地亚 5% 等 ,这 些 削 减 必 须 在 
2006 一 2010 年 之 间 达 到 。2002 年 9 月 3 日 朱 锭 基 总 
理 正 式 宣布 我 国 已 核准 《京都 议定 书 》, 受 到 各 国 的 普 
遍 欢 迎 。 只 要 各 国 为 了 全 人 类 的 整体 利益 而 实行 真诚 
的 国际 合作 ,抑制 全 球 变 暖 的 趋势 是 完全 能 够 做 到 的 ， 
京都 会 议 的 成 功 就 说 明了 这 一 点 。 

35.4.2 奥 氧 减少 是 潜在 的 全 球 性 生态 
灾难 

在 距 地 球 表面 15 ~ 20 km 处 的 平流 层 中 ,臭氧 
(0, ) 的 含量 非常 丰富 , 它 有 选择 地 吸收 对 人 体 和 生物 
有 致癌 和 杀伤 作用 的 紫外 线 X 射线 和 Y 射线 ,从 而 保 
护 着 人 类 和 其 他 生物 免 受 短波 辐射 的 伤害 。 

最 近 30 多 年 的 研究 表明 ,人 类 的 活动 正在 干扰 和 
破坏 着 大 气 圈 上 层 臭氧 的 自然 平衡 ,使 臭氧 的 分 解 过 
程 大 于 生成 过 程 ,从 而 正在 造成 一 种 潜在 的 全 球 性 环 
境 危 机 。 目 前 人 类 正在 使 用 一 类 危险 的 化 合 物 氟 利 昂 
(CFCl, 和 CF,Cl,) ,它们 被 广泛 用 于 各 种 喷雾 器 的 雾 
化 剂 、 除 臭 剂 和 制冷 剂 。 这 些 化 合 物 很 稳定 、 不 活泼 也 
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不 易 分 解 ,但 大 量 氟 利 昂 逸 散 之 后 最 终 将 会 到 达 大 气 
轿 上 层 并 在 强 紫外 线 的 照射 下 通过 化 学 反应 使 臭氧 量 
减少 。 

1985 年 人 类 首次 发 现 南极 上 空 出 现 自 氧 层 空洞 ， 
1978 一 1987 年 国际 臭氧 趋势 观察 小 组 曾 坚 持 长 达 10 
年 的 高 空 飞行 观察 ,在 此 期 间 南 纬 39%" ~ 60° 自 氧 层 减 
少 了 5% ~10% ,北纬 40° ~64° 减 少 了 1.2% ~1.4% ， 
我 国 华南 地 区 减少 了 3.1% ,东北 地 区 减少 了 3.0%。 
如 果 按 这 一 减少 趋势 计算 ,到 2075 年 时 臭氧 将 比 1985 
年 减少 40% , 那 时 全 球 皮肤 瘤 患者 将 达 1.5 亿 , 农 作 
物产 量 将 减少 7.5% ,水 产品 损失 25% ,人 体 免 疫 功 能 
将 明显 减退 。 据 研究 ,平流 层 中 的 臭氧 每 减少 1% ,到 
达 地 球 表面 的 紫外 线 辐射 强度 就 会 增加 2% , 这 必 将 
会 导致 人 类 皮肤 癌 患 者 数量 的 增加 ,如 果 失 去 了 和 氧 
层 屏障 的 保护 , 那 对 地 球 上 生物 界 和 人 类 来 说 都 是 灾 
难 性 的 。 


针对 臭氧 层 中 臭氧 浓度 日 趋 下 降 的 严酷 现实 , 国 


际 上 开展 了 一 系列 的 活动 并 采取 了 许多 对 应 措施 : 
1977 年 通过 了 《保护 臭氧 层 行动 世界 计划 》 并 成 立 了 
国际 臭氧 层 协 调 委员 会 ,1985 年 通过 《保护 臭氧 层 国 
际 公约 》, 明 确 了 保护 臭氧 层 的 原则 ;1989 年 又 通过 了 
《消耗 臭氧 层 物质 的 蒙特 利 尔 议定 书 ) ,对 气 利 昂 的 生 
产 和 消费 作 了 限制 性 规定 ;1990 年 缔约 国 通过 了 《 蒙 
特 利 尔 议定 书 》 修 正 案 ,规定 2000 年 1 月 1 日 全 部 淘 
汰 SFCs。 此 后 又 召开 过 多 次 国际 会 议 , 包 括 1999 年 
在 北京 举行 的 一 次 会 议 ,加 快 了 限制 破坏 臭氧 层 的 进 
程 。 我 们 相信 :只 有 在 国际 组 织 的 协调 和 各 国 的 共同 
努力 下 才能 解决 好 像 臭 氧 层 破坏 这 样 关系 到 全 球 生物 
命运 和 整个 人 类 生存 发 展 的 大 问题 。 


35.4.3 ”全球 各 地 普 降 酸雨 


酸雨 (acid rain) 是 燃烧 煤 、 石 油 和 天 然 气 所 产生 
的 SO0, 和 NO 与 大 气 中 的 水 结合 而 形成 的 产物 ,酸雨 


中 所 含 的 酸 主 要 是 硫酸 和 硝酸 ,这 些 悬 浮 在 大 气 中 


直径 只 有 1 pm 的 硫酸 和 硝酸 微粒 随 着 雨 雪 回 降 到 
地 面 就 是 酸雨 。 正 常 雨 水 的 pH 一 般 都 在 6 左右 ,不 
会 低 于 5.6, 而 目前 有 些 地 区 雨水 的 酸度 已 下 降 到 了 
pH 2 ~5, 酸 雨 有 时 竟 比 番茄 汗 和 柠檬 汁 还 要 酸 , 甚 
至 和 醋 一 样 酸 。 

酸雨 最 早 发 现在 北欧 ,现在 世界 各 地 已 普遍 下 酸 
雨 ,我 国 下 酸雨 的 频率 和 酸度 自 北向 南 逐 渐 加 重 , 有 的 
地 区 酸雨 出 现 频率 高 达 80% 以 上 。 酸 雨 不 仅 能 杀 死 


水 生生 物 、 破 坏 水 体 生态 平衡 ,而 且 还 能 伤害 陆地 植 
物 、 农 作物 和 各 种 树木 ,破坏 土壤 肥力 ,使 树木 生长 组 
慢 并 易 感 病害 ,同时 还 能 腐蚀 金属 建筑 物 和 历史 证 
迹 ,酸雨 中 含有 的 少量 重金 属 对 人 体 健康 也 会 带 来 不 
利 影响 。 

据 联合 国 环境 规划 署 估计 ,全 球 每 年 排放 的 $0， 
为 1.51x10” +,20 世纪 70 年 代 的 10 年 间 ,S0, 的 排放 
量 平均 每 年 增长 5% ,10 年 共 增 长 了 40% ~50%。 随 
着 工业 的 发 展 ,人 类 将 会 燃烧 更 多 的 煤 和 石油 ,因此 今 
后 酸雨 对 环境 的 污染 和 对 人 类 的 威胁 也 将 越 来 越 大 。 
防治 酸雨 最 有 效 的 办 法 是 限制 S0, 和 NO 的 排放 量 ， 
或 者 从 燃料 中 把 这 些 物质 去 掉 。 不 过 即使 能 够 做 到 这 
一 点 ,仍然 需要 很 多 年 才能 使 已 经 失去 了 平衡 的 环境 
恢复 到 原来 的 状态 。 从 1872 年 第 一 次 发 现 酸雨 到 现 
在 ,人 类 为 自己 制造 的 酸雨 曾 付 出 了 巨大 的 代价 而 且 
今后 还 会 付出 更 大 的 代价 。 
35.4.4 江河 湖 海 受到 普 迪 污染 

被 人 类 排放 到 水 体 中 的 污染 物 包 括 以 下 8 类 : 即 
家 庭 污水 ,微生物 病原 菌 ,化 学 肥料 , 杀 虫 剂 、 除 草 剂 和 
洗涤 剂 ,其 他 矿物 质 和 化 学 品 , 水 土 流失 的 冲积 物 , 放 
射 性 物质 和 来 自 电 厂 的 废 热 等 。 其 中 每 一 种 都 会 带 来 
不 同 的 污染 ,使 越 来 越 多 的 江河 湖 海 变质 ,使 饮用 水 的 
质量 越 来 越 差 。 单 化 肥 一 项 就 常常 造成 水 体 富 营养 
化 ,使 很 多 湖泊 变 成 了 没有 任何 生物 的 死 潮 。 

地 球 上 一 些 著名 的 大 河 ,如 泰晤士 河 、 密 西西 比 
河 .莱茵 河和 我 国 的 长 江 、 黄 河 都 曾 受 到 过 严重 污染 ， 
虽然 经 过 治理 情况 已 有 很 大 改善 ,但 全 球 河流 受到 普 - 
遍 污 染 的 现状 仍 未 根本 改变 。 海 洋 污 染 也 举世 有 瞩目 ， 
日 益 增 多 的 海运 事故 和 石油 从 钻井 、 港 口 和 油轮 漏 人 “， 
大 海 , 已 对 海洋 生态 系统 构成 了 严重 威胁 ,这 种 污染 对 
海洋 生物 带 来 的 灾难 是 难以 估计 的 。 | 

由 于 水 体 污染 造成 了 极 严重 的 后 果 , 所 以 很 多 国 
家 已 采取 措施 对 江河 湖 海 进行 保护 和 治理 ,如 严格 控 


制 污染 源 ,发 展 生产 工艺 无 害 化 .工业 用 水 封闭 化 , 采 了 


用 无 水 造纸 法 无 水 印染 法 和 建立 污水 处 理 厂 等 。 由 
于 采取 了 这 些 措施 ,所 以 就 全 球 来 讲 , 部 分 地 区 的 水 质 
已 经 开始 恢复 ,一 度 绝迹 的 生物 又 重新 出 现 ,有 的 地 区 
甚至 已 变 成 了 风景 宜人 的 旅游 区 。 这 说 明 只 要 认真 治 

a ds i 
标 还 很 遥远 。 





35.4.5 物种 灭绝 速度 加 快 和 生物 多 样 
性 下 降 

人 类 活动 曾 造成 大 量 野 生生 物 的 灭绝 。 旅 铝 一 度 
是 地 球 上 数量 最 多 的 鸟 类 ,19 世纪 初 其 数量 曾 多 达 50 
亿 只 ,但 到 1900 年 野生 旅 铝 就 已 完全 绝迹 了 ,最 后 一 
只 旅 钥 也 于 1914 年 9 月 1 日 死 于 辛辛那提 动物 园 。 
大 海 淮 曾 广泛 栖息 在 从 纽 芬 兰 至 斯 堪 的 那 维 亚 一 带 的 
大 西洋 岛屿 上 ,人 们 为 了 获取 它 的 肉 和 油脂 曾 无 情 地 
持续 狩猎 达 300 年 之 久 ,最 后 终于 在 1844 年 将 大 海 淮 
全 部 杀 光 。19 世纪 末 在 北美 大 草原 生活 着 6000 多 万 
头 美 洲 野 牛 , 人 们 为 了 猎取 牛皮 而 大 量 猪 杀 ,最 后 一 头 
野牛 于 1889 年 在 科 拉 罗 多 被 射 杀 。1741 年 首次 在 白 
令 海 海峡 发 现 的 大 海牛 是 世界 上 体型 最 大 的 海牛 ,但 
是 只 经 过 了 二 十 几 年 的 掠夺 性 层 杀 ,到 了 1768 年 就 被 
人 类 全 部 捕 尽 杀 绝 了 。 我 国 特产 动物 麻 鹿 (四 不 像 )、 
首先 在 我 国 发 现 的 野马 以 及 欧洲 野牛 和 共 鹿 都 遭 到 了 


和 美洲 野牛 同样 的 厄运 ,野马 自从 1947 年 捉 到 最 后 一 


匹 就 再 也 没有 人 看 到 过 野生 的 野马 了 。 全 世界 已 知 的 
9 个 老虎 亚 种 中 ,已 经 有 3 个 亚 种 从 地 球 上 消失 ,3 个 
亚 种 (东北 虎 、 华 南 虎 和 黑海 虎 ) 濒临 灭绝 ,其 他 3 个 
亚 种 也 有 灭绝 的 危险 。 其 他 一 些 大 型 猫 科 动 物 如 去 
狗 . 雪 鹏 ,猎豹 .美洲 狗 和 豹 猫 ,都 因为 人 们 需要 它们 的 


一 一 一 一 小 鳃 久 





了 
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35.4 人 类 活动 对 生物 圈 的 影响 “ 43， 


皮 张 而 被 大 量 猫 杀 ,云豹 在 我 国 已 十 分 少见 ,台湾 最 后 
一 次 捕杀 云豹 的 记录 是 在 1972 年 ,此 后 在 台湾 就 再 也 
没有 人 看 到 过 这 种 美丽 的 动物 了 。 人 类 每 年 大 约 要 捕 
杀 2 万 头 鲸 , 世 界 最 大 的 动物 蓝 鲸 在 20 世纪 30 年 代 
还 有 大 约 4 万 头 ,而 现在 已 经 不 到 1 000 头 了 , 除 蓝 鲸 
外 还 有 7 种 鲸 也 面临 灭绝 的 危险 (图 35.15)。“ 救 救 
鲸鱼 !1” 的 呼声 虽然 已 响 彻 全 球 ,但 某 些 捕 镶 大 国 仍 未 
停止 捕 鲸 。 

据 国 际 资源 和 自然 保护 联合 会 的 资料 , 自 1850 年 
以 来 ,人 类 已 经 使 75 种 鸟 类 和 哺乳 动物 绝 了 种 ,并 使 
359 种 鸟 类 、297 种 哺乳 动物 190 种 两 栖 疏 行动 物 和 
80 种 鱼 类 面临 绝种 的 危险 。 实 际 上 已 经 灭绝 和 濒临 
灭绝 的 无 脊椎 动物 和 植物 的 数量 要 比 峭 椎 动物 多 得 
多 , 单 是 被 子 植物 就 有 大 约 25 000 种 正 处 于 濒危 状 
态 , 约 占 被 子 植物 总 数 的 10% 。 

包括 生态 系统 多 样 性 、 物 种 多 样 性 和 遗传 多 样 性 
在 内 的 全 球 生 物 多 样 性 的 下 降 是 目前 人 类 所 面临 的 又 
一 全 球 性 环境 问题 。 现 代 生态 学 告诉 我 们 ,野生 生物 
对 人 类 的 价值 远 不 止 从 它们 身上 拿 取 的 那些 东西 如 食 
物 、 衣 料 药品 .工业 原料 .遗传 素材 和 实验 材料 等 。 野 
生生 物 在 科学 、 美 学 和 实用 方面 的 近期 和 长 远 价值 ,以 
及 它们 对 保持 生态 平衡 和 生态 系统 稳定 性 所 起 的 重要 
作用 ,还 远 未 被 我 们 充分 认识 。 
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图 35. 15 1910 一 1977 年 南半球 的 捕 鲸 记录 ( 引 自 Allen,1980) 








35 生态 系统 及 其 功能 


现在 我 们 既 不 能 预测 人 类 将 来 需要 哪些 生物 ,也 

不 能 预测 哪些 生物 将 为 我 们 提供 新 的 药物 、 新 的 原料 
和 新 的 食物 来 源 。 但 是 我 们 知道 ,作物 和 家 畜 品 种 很 
少 是 永恒 不 变 的 。 因 此 ,人 类 得 不 断 利 用 野生 生物 的 
遗传 性 对 它们 加 以 改良 。 每 一 种 野生 生物 都 是 一 个 独 
一 无 二 的 基因 库 ,其 特性 决 不 会 同 其 他 任何 生物 重复 。 
一 种 现在 认为 是 毫 无 用 处 的 物种 ,将 来 很 可 能 会 出 人 
意料 地 成 为 极 有 利用 价值 的 生物 。 因 此 ,保持 野生 生 
物 的 多 样 性 为 人 类 提供 了 广泛 的 选择 余地 ,以 应 付 未 





. 什么 是 生态 系统 ,生态 系统 包括 哪些 成 分 ? 

生态 系统 中 的 生产 者 .消费 者 和 分 解 者 各 有 什么 功能 ? 

、 陆地 生态 系统 和 海洋 生态 系统 的 食物 链 有 何 异 同 ? 
.什么 是 营养 级 和 生态 金字 塔 ? 生态 金字 塔 有 哪 3 种 类 型 ? 
. 为 什么 说 初级 生产 量 是 生态 系统 的 基石 ? 

. 什么 是 次 级 生产 量 和 生物 量 ,各 用 什么 单位 表示 ? 

， 能 量 流动 有 什么 特点 ? 从 中 能 得 到 什么 启示 ? 

、 物质 循环 分 哪儿 种 类 型 ?9 它们 各 有 什么 特点 ? 


来 世界 的 变化 。 

大 自然 的 美景 和 多 瓷 多 彩 的 野生 生物 给 人 类 增添 
了 极 大 的 美感 和 乐趣 ,并 已 成 为 世界 旅游 业 最 吸引 人 
的 内 容 之 一 ,也 是 各 国人 民 的 一 种 娱乐 和 旅游 资源 , 当 
前 以 野生 生物 为 基础 的 旅游 业 是 很 多 国家 的 主要 外 汇 
收入 之 一 ,而 且 随 着 入 类 文明 的 发 展 ,野生 生物 的 美学 
价值 也 会 越 来 越 大 。 对 待 野生 生物 的 态度 已 经 成 为 衡 
量 一 个 国家 和 民族 文化 水 平和 精神 文明 的 一 个 重要 
标志 。 





a 


， 为 什么 说 碳 的 全 球 循环 对 生命 至 关 重要 ? 

10, 为 什么 说 C0, 和 其 他 温室 气体 的 排放 导致 了 全 球 气候 变 暧 ? 

11. 全 球 气候 变 甬 已 经 带 来 和 将 会 带 来 什么 严重 的 生态 后 果 ? 人 类 应 当 如 何 应 对 ? 

12. 造成 生物 多 样 性 下 降 的 原因 是 什么 ? 生物 多 样 性 下 降 对 人 类 有 什么 影响 ? 

13， 先 绘 出 一 a 





和 归宿 。 
人 类 活动 对 生物 圈 产 生 了 什么 影响 ? 
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人 











本 能 行为 和 学 习 行 为 

动物 行为 的 生理 和 遗传 
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动物 的 防御 行为 和 生殖 
行为 

动物 的 社 群 生活 与 通讯 
利他 行为 和 行为 节律 








洛 伦 茨 和 跟随 他 的 小 鸭 一 一 小 鸭 的 


印记 行为 ( 引 自 Farland,1985) 








由 于 人 类 始终 都 和 自然 界 的 动物 处 于 激烈 竞争 和 密切 依存 的 关系 之 中 ,所 
以 从 远 十 时 代 到 现代 人 类 都 对 动物 的 行为 怀 着 极为 浓厚 的 兴趣 。 早 期 人 类 的 
生活 与 大 型 狩猎 动物 是 密切 联系 在 一 起 的 ,而 昆 由 和 喘 骨 动物 对 现代 人 类 的 生 
存 则 更 重要 ,因为 这 些 动物 是 人 类 食物 的 强大 竞争 者 ,而 且 还 能 传播 很 多 危险 
的 疾病 。 据 记载 ,人 类 死 于 鼠 类 传播 疾 滴 的 人 数 大 大 多 于 在 历次 战 种 中 死亡 的 
人 数 。 另 一 方面 ,全 世界 因 饼 害 而 损失 的 粮食 相当 于 粮食 总 产量 的 5% ,这 些 
粮食 足 可 养活 两 三 亿 人 口 。 人 类 要 想 控制 哮 唤 动物 和 其 他 害虫 的 危害 ,必须 从 
了 解 它们 的 生活 习性 和 行为 规律 入 手 , 对 它们 的 行为 特点 了 解 得 越 清 楚 越 全 
面 ,就 越 有 项 望 找 到 有 效 的 防治 措施 。 

研究 动物 的 行为 不 仅 为 有 害 动物 的 防治 商定 了 科学 基础 ,而 且 也 为 各 种 有 
益 动物 的 利用 和 珍稀 濒危 动物 的 保护 提供 了 广阔 前 景 , 这 些 工作 无 一 不 是 建立 
在 动物 行为 研究 基础 之 上 的 ,根据 对 密 峰 和 熊 峰 学 习 行 为 的 研究 ,目前 已 能 训 
练 蜜蜂 为 人 们 所 指定 的 作物 和 果树 授粉 ,从 而 大 大 提高 了 这 些 有 益 昆 旦 的 利用 
范围 和 经 济 作物 的 产量 。 目 前 人 类 已 将 动物 行为 的 研究 成 果 广 泛 应 用 于 农业 、 
畜牧 业 、 林 业 、 养 殖 业 和 医学 卫生 部 门 。 此 外 ,研究 动物 的 行为 也 有 利于 促进 仿 
生 学 、 生 理学 .遗传 学 .进化 论 、 分 类 学 和 生态 学 的 发 展 , 具 有 十 分 重要 的 意义 。 





36.1.1 行为 没有 普遍 适用 的 定义 

要 给 行为 (behaviour) 下 一 个 普遍 适用 的 定义 是 不 
可 能 的 ,因为 行为 一 词 在 不 同 科学 领域 有 不 同 的 涵义 ， 
即使 是 在 生物 学 领域 ,行为 一 词 也 广泛 应 用 于 不 同 的 
研究 层次 上 ,但 在 动物 行为 学 (ethology ) 中 ,行为 可 定 
义 为 动物 在 个 体 层次 上 对 外 界 环境 的 变化 和 内 在 生理 
的 变化 所 作出 的 整体 性 反应 并 具有 一 定 的 生物 学 意 


义 。 也 有 人 把 行为 定义 为 动物 所 做 的 有 利于 眼前 自身 


存活 和 长 远 基 因 存 活 的 任何 事情 ,如 动物 跑 、 跳 飞翔 、 
游泳 等 各 种 形式 的 运动 ,鸣叫 发 声 ,面部 表情 和 身体 的 
姿态 ,个 体 间 的 相互 通讯 和 能 引起 其 他 个 体 行为 发 生 
变化 的 所 有 外 表 可 识别 的 变化 ,如 体 色 的 改变 和 气味 


的 释放 等 。 因 此 , 行为 并 不 局 限于 是 一 种 运动 形式 。 


一 只 看 上 去 完全 不 动 的 雄 羚羊 屹立 在 山 凡 ,这 是 一 种 
炫 猴 行为 ,显示 它 是 一 个 特定 领域 的 占有 者 ;一 只 蜥 晶 
在 清晨 的 阳光 下 静 伏 不 动 ,实际 上 它 是 在 从 阳光 中 吸 
收 和 积蓄 热量 ,这 是 变温 动物 的 热 调节 行为 。 

动物 只 有 借助 于 行为 才能 适应 外 界 多 变 的 环境 ， 
以 最 有 利 的 方式 完成 各 种 生命 活动 ,以 便 最 大 限度 地 
确保 个 体 的 存活 和 生命 的 延续 。 动 物 的 行为 也 和 动物 
的 形态 和 生理 一 样 ,不 仅 同 时 受到 遗传 和 环境 两 方面 
的 影响 ,而 且 也 是 在 长 期 进化 过 程 中 通过 自然 选择 形 
.成 的 ,因而 同样 具有 物种 的 特异 性 和 适应 性 。 有 时 ,在 
形态 上 难以 区 分 的 两 个 物种 , 却 可 通过 不 同 的 行为 型 
加 以 区 别 ,例如 ,在 鸠 铀 类 鸟 类 中 ,目前 还 没有 一 个 共 
同 的 形态 特征 把 它们 联系 在 一 起 ,但 它们 的 饮水 方式 
却 与 其 他 所 有 鸟 类 不 同 ,这 无 疑 是 从 行为 方面 揭示 了 
这 一 类 群 的 共同 起 源 。 | 

动物 行为 学 是 研究 动物 行为 的 生物 学 ,或 者 说 动 
淘 行 为 学 是 以 自然 科学 的 方法 研究 动物 行为 的 科学 。 
值得 注意 的 是 ,动物 行 为 学 与 行为 科学 ( behavioural 
science) 是 截然 不 同 的 学 科 , 前 者 属于 自然 科学 范畴 ， 
而 后 者 属于 社会 科学 范畴 。 


36.1.2 动物 依靠 本 能 行为 和 学 习 行 为 
适应 环境 

达尔 文 给 本 能 (instinct) 行 为 所 下 的 定义 是 可 遗 

传 的 复杂 反射 ,是 神经 系统 对 外 界 刺激 所 作出 的 先天 


的 正确 反应 ,这 种 反应 已 构成 整个 动物 遗传 结构 的 一 
部 分 。 本 能 行为 同 动物 的 其 他 特征 一 样 是 通过 自然 选 
择 而 进化 来 的 ,是 在 长 期 进化 过 程 中 形成 的 。 本 能 对 
于 那些 寿命 乱 和 缺乏 亲 代 抚 育 的 动物 来 说 具有 了 明显 的 
适应 意义 , 当 春 天 一 只 上 肉 性 细 盯 蜂 从 地 下 羽化 出 来 的 
时 候 , 它 的 双亲 早 在 前 一 年 的 夏天 就 死去 了 , 它 必 须 同 
一 只 雄性 细 腰 蜂 交 尾 ,然后 开始 在 地 下 挖 洞 建 筑 巢 室 
并 完成 其 他 一 系列 的 工作 :外 出 狩猎 .把 猎物 麻醉 后 带 
回 梨 室 产 卵 和 封 堵 洞 口 (图 36.1) 。 所 有 这 些 工 作 都 
必须 在 短 短 的 几 周 内 完成 ,然后 它 便 死去 。 从 挖 洞开 
始 的 这 一 系列 工作 都 是 先天 的 本 能 行为 ,不 需要 学 习 。 





图 36. 1 细 腰 蜂 控 洞 , 洗 狂 ,麻醉 . 产 孵 和 封 堵 洞口 等 一 系列 
工作 都 是 本 能 行为 ,无 须 学 习 ”@ 将 猎物 带 到 洞口 。@ 搬 开 堵塞 
洞口 的 小 石子 。@ 将 猜 物 拖 人 洞 内 。@@ 将 猎物 麻醉 。@ 离开 洞口 。 
@ 再 用 小 石子 封 墙 洞口 ( 引 自 Atkins,1980) 


与 细 腰 蜂 相反 ,食肉 兽 出 生 后 必须 靠 母 兽 抚 育 
(保护 和 喂食 ) 相 当 长 的 时 间 才能 到 处 行走 ,此 后 它 便 
开始 吃 双 亲 带 回 的 猪 物 并 与 同伴 玩 页 嫉 戏 ,并 经 常 观 
察 成 年 兽 的 各 种 动作 和 捕食 行为 。 当 它 发 育 到 6 个 月 
( 指 狮 子 ) 的 时 候 才 开始 独立 地 猎 食 小 的 猎物 ,但 直到 
两 年 以 后 才 完 全 长 大 。 它 的 行为 (特别 是 猫 食 方法 和 





策略 ) 在 它 漫长 的 一 生 中 是 根据 具体 情况 而 变化 的 ， 
因此 学 习 对 这 些 动物 非常 重要 。 学 习 是 动物 借助 于 个 
体 生活 经 历 和 经 验 使 自身 的 行为 发 生 适应 性 变化 的 过 
程 。 一 般 说 来 ,动物 的 行为 如 果 在 特定 的 刺激 场合 下 
发 生 了 变化 (与 以 前 在 间 一 刺激 场合 下 的 行为 表现 不 
同 ) ,就 可 以 认为 是 一 种 学 习 ,如 食 虫 鸟 第 一 次 吃 了 一 
种 有 毒 的 昆虫 以 后 就 不 再 去 吃 。 本 能 行为 是 在 进化 过 
程 中 形成 的 ,而 学 习 行 为 是 在 个 体 发 育 过 程 中 获得 的 。 

任何 动物 都 有 自己 的 本 能 行为 ,也 有 一 定 的 学 习 
能 力 。 通 常 动物 越 低 等 则 本 能 行为 越发 过 。 细 腰 蜂 在 
短 短 的 一 生 中 虽然 主要 是 依赖 本 能 行为 ,但 也 必须 学 
习 很 多 东西 ,如 必须 学 会 辨认 每 一 个 洞口 的 位 置 ,以 便 
狩猎 后 能 准确 无 误 地 把 为 后 代 准 备 的 猎物 带 回 家 (图 
36.2)。 另 一 方面 ,食肉 兽 虽 然 主要 依靠 学 习 行为 适应 
环境 ,但 它们 从 小 就 具有 一 定 的 捕食 倾向 ,这 种 倾向 肯 
定 是 一 种 本 能 。 又 如 雄 鸟 婉转 的 鸣叫 一 方面 是 以 先天 
的 本 能 为 基础 ,一 方面 也 需要 听 其 他 雄 鸟 歌唱 和 自己 
不 断 地 学 唱 。 但 是 ,所 有 鸟 类 的 报警 鸣叫 以 及 对 报警 
鸣叫 所 作出 的 反应 都 是 先天 的 和 本 能 的 ,如 果 这 种 反 


应 必须 通过 学 习 才 能 获得 ,那么 动物 很 可 能 就 会 在 学 


习 过 程 中 丧命 。 





图 36.2 细 腰 蜂 千 学 习 行为 辨认 自己 的 洞口 (a) 细 腰 
蜂 飞 出 油 口 盘旋 几 轿 关 认 自己 的 洞口 后 飞 走 。(b) 将 围绕 洞口 
的 位 标 ( 松 果 ) 移 到 新 的 位 置 ,返回 的 细 腰 蜂 直 飞 松 果 标 志 的 中 心 
( 转 引 自 Alcock ,1993 ) 





36. 1 本 外 


学 习 的 好 处 是 使 动物 对 环境 的 变化 有 较 大 的 应 变 
能 力 , 这 对 于 长 寿 物 种 比 对 于 寿命 只 有 几 周 的 昆虫 更 
重要 。 此 外 ,身体 大 小 与 学 习 能 力也 有 关系 ,因为 高 度 
发 达 的 学 习 能 力 需 要 有 相应 的 脑 量 作 基 础 ,而 小 动物 
的 脑 量 不 可 能 很 大 。 另 一 方面 ,自然 选择 的 作用 也 可 
能 使 同等 大 小 的 动物 具有 很 不 相同 的 学 习 能 力 , 以 适 
应 它们 各 自 不 同 的 生活 方式 ,例如 , 膜 起 目 昆 忠和 双 起 
目 昆 虫 的 大 小 和 寿命 都 差不多 ,但 膜 翅 目 昆虫 除了 具 
有 很 丰富 的 本 能 行为 以 外 ,还 具有 极 强 的 学 习 能 力 。 
蜜蜂 在 短 短 3 周 的 采 食 期 就 能 学 会 辨认 集 箱 的 方法 、 
熟悉 各 种 蜜源 植物 的 空间 配置 ,它们 在 一 天 中 经 常 变 


行为 和 学 习 行 为 汪 人 4 


换 采 食 地 点 ,好像 它 们 知道 每 一 种 花 朱 都 在 一 天 的 什 


么 时 刻 产 蜜 量 最 大 。 双 翅 自 昆虫 则 完全 不 同 ,虽然 它 
们 也 表现 出 一 定 程度 的 学 习 能 力 如 习惯 化 (habitua- 
tion) ,但 它们 适应 环境 主要 是 依靠 对 食物 、 隐 项 场所 
和 蜡 性 的 遗传 反应 。 


36.1.3 本 能 行为 包括 动 性 、 趟 性 和 固 
定 行 为 型 

动 性 (kineses) 是 动物 对 某 种 刺激 所 作出 的 一 种 随 

机 的 和 无 定向 的 运动 反应 ,其 反应 强度 随 诱 发 刺激 强 

度 的 变化 而 变化 ,结果 是 导致 身体 长 轴 没 有 特定 的 指 

向 。 动 性 虽然 是 一 种 随机 的 和 无 定向 的 运动 反应 ,但 

动 性 的 最 终 效果 是 使 动物 趋向 于 有 利 刺激 源 和 避 开 不 


利 刺 激 源 (图 36.3) 。 动 性 在 昆虫 和 无 券 椎 动物 中 最 


为 常见 。 





图 36.3 在 一 种 化 学 物质 气味 的 刺激 下 ,一 只 昆 
虫 动 性 的 运动 轨迹 ( 引 自 Wigglesworth,1964) 


趋 性 (taxis) 是 动物 接近 或 离开 一 个 刺激 源 的 定向 
运动 。 定 向 是 沿 着 动物 身体 的 长 轴 直 接 指向 刺激 源 的 
方向 。 最 常见 的 趋 性 有 趋 光 性 (phototaxis ) 、 趋 地 性 
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(geotaxis ) 、 趋 湿性 (hydrotaxis ) 、 趋 触 性 (thigmotaxis ) 和 
趋 流 性 (amenotaxis 指 气流 ,rheotaxis 指 水 流 ) 等 。 趋 性 
的 机 制 是 靠 身 体 两 侧 的 感觉 器 官 把 同等 量 的 刺激 强度 
传 到 中 枢 神 经 ,如 果 右 侧 眼 所 接受 的 光 刺 激 强 于 左 侧 
腿 ,动物 身体 就 会 向 右 侧 偏转 , 直到 使 两 侧 眼 所 接受 的 
光 强 度 保持 平衡 。 在 实验 中 ,把 一 只 具有 正 趋 光 性 的 
甲虫 放 在 一 个 圆 盘 中 , 圆 盘 前 方 有 一 个 光源 ,在 这 种 情 
况 下 ,甲虫 很 快 就 会 朝 光 源 直线 爬 去 , 当 圆 盘 缓 缓 沿 顺 
时 针 方 向 转动 时 ,甲虫 的 身体 就 会 连续 向 左 作 补 偿 性 
转动 (图 36.4)。 如 果 使 甲虫 的 一 只 眼 致 育 , 甲 虫 就 会 
连续 朝 光 源 方向 转动 ,直到 使 视觉 正常 的 那 只 眼看 不 
到 光 为 止 , 若 光源 来 自 上 方 , 甲 虫 就 会 不 停 地 朝 正 常 眼 
方向 转动 。 


WE 
WN 





36.4 甲虫 的 趋 光 性 机 制 实验 ( 引 自 Atkins,1980) 


固定 行为 型 (fixed action pattern ) 是 按 一 定时 空 顺 
序 进行 的 肌肉 收缩 活动 ,表现 为 一 定 的 动作 并 能 达到 
某 种 生物 学 目的 。 由 于 固定 行为 型 是 一 种 刻板 不 变 的 
动作 形式 ,所 以 每 一 个 物种 都 有 自己 所 特有 的 固定 行 
为 型 , 它 是 一 种 先天 的 本 能 行为 ,例如 灰 雁 回收 蛋 的 行 
为 就 是 一 种 典型 的 固定 行为 型 , 当 蛋 从 浅 盘 状 的 集中 
滚 出 集 外 时 , 灰 雁 就 会 本 能 地 伸 长 脖颈 ,把 下 闫 压 在 蛋 
上 ,然后 把 蛋 拉 回 (图 36.5)。 固 定 行为 型 在 诸如 求 
偶 \、 筑 巢 、 取 食 和 清洁 身体 等 行为 中 最 为 常见 。 织 巢 鸟 


可 以 用 树枝 树叶 编织 成 一 个 非常 复杂 和 精致 的 鸟巢 ， 
它 所 依赖 的 就 是 那么 几 个 固定 行为 型 动作 ,生来 就 会 ， 
不 用 学 习 , 它 们 像 机 器 一 样 反复 动作 就 能 制造 出 令 人 
惊叹 和 无 与 伦比 的 产品 来 。 膏 蜂 用 螨 筑 造 蜂 房 和 蜘蛛 
织 网 也 靠 的 是 固定 行为 型 ,甚至 青蛙 伸 舌 捕 飞 虫 也 是 
一 种 固定 行为 型 ,但 这 种 固定 行为 型 要 以 趋 性 行为 为 
先导 , 即 青 硅 发 现 飞 虫 后 ,首先 要 调整 自己 的 位 置 ,使 
身体 的 主轴 对 准 飞 虫 ,然后 才能 伸 出 舌头 将 飞 虫 捕 回 
口中 。 


36.1.4 习惯 化 和 印记 是 比较 简单 的 学 
习 类 型 

习惯 化 ( habituation ) 是 动物 界 最 常见 最 简单 的 一 
种 学 习 类 型 ,所谓 习 惯 化 就 是 当 刺 激 连 续 或 重复 发 生 
时 会 引起 动物 反应 的 持久 性 衰减 ,就 广义 来 说 ,习惯 化 
就 是 动物 学 会 对 特定 的 刺激 不 发 生 反应 ,例如 ,一 只 鸟 
必须 学 会 当 风 摇动 树叶 时 不 飞 走 ; 当 谢 打 玻璃 杯 时 , 生 
活 在 水 杯 中 的 水 昕 会 马上 缩 回 它 的 触手 ,身体 也 迅速 
缩短 ,但 敲打 几 次 以 后 , 它 的 反应 就 会 减 慢 , 并 可 能 不 
再 发 生 反 应 ; 鸟 类 起 初 会 被 安放 在 田间 的 稻草 人 证 跑 ， 
但 久而久之 它们 就 不 再 害怕 了 ,甚至 会 停 在 稻草 人 的 
手臂 上 自 鸣 得 意 地 梳理 它们 的 羽毛 。 习 惯 化 的 适应 意 
义 是 很 容易 理解 的 ,如 果 一 个 动物 对 某 些 无 害 的 刺激 
总 是 重复 地 作出 反应 , 那 就 会 浪费 很 多 时 间 和 能 量 , 从 
而 减少 它 花 在 其 他 重要 活动 上 的 时 间 , 如 取 食 、 求 偶 、 
喂 幼 等 。 . 

印记 (imprinting) 与 一 般 的 学 习 类 型 不 同 , 它 只 发 
生 在 个 体 发 育 早期 的 一 个 特定 阶段 。 早 在 1872 一 
1875 年 期 间 ,D. A. Spalding (1840 一 1877 ) 就 对 印记 进 
行 过 广泛 的 研究 并 发 表 了 6 篇 论文 ,专门 研究 家 鸡 的 
钥 化 和 钦 鸡 出 过 后 最 初 几 天 的 行为 ,他 发 现 刚 出 况 2 
~3 天 的 小 鸡 就 会 跟着 任何 一 个 移动 的 物体 走 并 对 这 
一 物体 产生 依恋 性 。 他 的 工作 一 度 被 人 们 遗忘 ,直到 
1954 年 ,起 尔 丹 (J B. S, Haldane) 才 发 现 并 重新 发 表 
了 他 的 论文 。 





图 36.5 灰 雁 回收 蛋 的 固定 行为 型 程序 ( 引 自 Lorenz 等 ,1938) . 





后 来 , Heinroth 又 研究 了 初 钥 小 鹅 的 行为 , 当 小 牲 
先 与 人 接触 后 再 送 回 到 它 父母 身边 时 ,小 秘 就 不 会 把 
父母 当成 自己 的 双亲 ,总 是 从 家 庭 中 跑 出 来 追逐 和 依 
附 于 当 帮 与 它 浪 击 过 的 人 。 为 了 成 功 地 把 小 臣 送 回 它 
的 家 首 就 必须 把 它 从 明 化 箱 取 出 后 马上 装 在 一 个 袋子 
里 使 它 看 不 见 人 。 洛 伦 茨 (KK. Z. Lorenz,1903 一 1989 ) 
继承 了 他 的 老师 Heinroth 的 工作 , 除 小 鹅 外 ,还 研究 了 
绿 头 鸭 、 鲍 子 、 寒 鸦 和 很 多 其 他 鸟 类 的 印记 行为 ,他 发 
现 ,出 生 后 便 与 父母 隔离 的 小 鸭 或 小 笋 不 仅 会 跟着 人 
走 , 也 会 跟着 一 个 粗糙 的 模型 网 , 甚 译 跟 着 一 个 移动 的 
纸 盒子 走 (图 36.6) 。 绿 头 鸭 在 孵 出 的 第 10 ~ 15 h 最 
容易 形成 对 一 个 移动 物体 的 依附 性 ,形成 后 的 前 两 个 
月 纺 敬 一 直 跟 随 这 一 物体 ,以 后 依附 性 逐渐 减弱 ,这 
10 ~15 h 就 是 印记 学 习 的 敏感 期 。 





图 36.6 小 鸭 的 印记 行为 一 一 跟随 反应 ( 引 自 Immelmann,1980) | 


每 个 物种 都 有 自己 印记 学 习 的 敏感 期 。 动 物 早 


期 的 印记 学 习 对 于 长 大 后 的 社会 行为 和 性 行为 都 具 - 


有 长 期 影响 。 洛 伦 茨 曾 观察 到 对 人 产生 了 印记 的 乌 
长 大 后 不 仅 会 向 人 的 手指 求偶 ,而 且 还 试图 与 人 的 
手指 交配 (图 36.7)。 如 果 一 只 日 色 品 种 的 名 是 被 一 
对 黑色 品种 的 铝 养 大 的 ,那么 它 长 大 后 所 选择 的 配 
偶 往往 是 黑色 蚀 , 而 不 是 与 其 属于 同一 品种 的 白色 
铝 。 类 似 的 交叉 养育 试验 还 在 亲缘 关系 很 近 , 但 又 





图 36.7 被 人 亲手 养 大 的 斑马 省 正在 向 人 的 手指 求偶 ( 引 


自 Inmelmann ,1980 ) 


36.1 本 能 行为 和 学 习 行 为 。 “479 
属 不 同 种 类 的 鸟 类 之 间 进 行 过 ,如 鸭 与 黎 、 饮 与 斑 
坞 \ 原 鸡 和 家 鸡 、 家 麻 淮 和 树 麻 管 、 银 网 和 黑 背 鸥 等 ， 
其 结果 都 很 相似 , 即 早 期 印记 学 习 能 影响 未 来 的 配 
偶 选 择 ,印记 学 习 的 重要 生物 学 功能 就 是 动物 能 够 
准确 可 靠 地 辨别 自己 的 双亲 和 本 种 其 他 成 员 , 并 保 
证 求偶 交配 是 在 本 种 个 体 之 间 进 行 和 确保 双亲 所 丘 
养 的 后 代 是 自己 的 而 不 是 别人 的 ,这 对 每 一 个 物种 
都 是 至 关 重要 的 。 


36.1.5 联想 性 学 习 包 括 经 典 条 件 反射 
和 操作 式 条 件 反射 


经 典 条 件 反射 (classical conditioning reflex) 是 巴 青 
洛 夫 首 先 发 现 的 ,他 在 给 狗 咀 食 之 前 先 让 狗 听 到 铃声 ， 
食物 与 铃声 多 次 结合 之 后 , 狗 就 把 食物 和 铃声 联系 了 
起 来 ,此 后 虽然 不 喂食 物 ,但 狗 一 听 到 铃声 就 分 泌 睡 
液 ,条 件 反 射 就 这 样 形成 了 。 其 中 食物 是 无 条 件 刺 激 ， 
铃声 是 条 件 刺激 。 在 条 件 反 射 建立 的 过 程 中 ,无 条 件 
刺激 是 必 不 可 少 的 , 它 的 作用 是 强化 条 件 反应 。 如 果 
没有 无 条 件 刺激 不 断 给 予 强 化 ,已 建立 的 条 件 反射 
就 会 逐渐 消失 。 条 件 反射 的 建立 常常 是 靠 把 一 个 无 
关 刺 激 与 一 种 报 偿 ( 如 食物 ) 结合 在 一 起 ,这 是 一 种 
强化 作用 。 但 如 果 使 一 个 刺激 与 一 个 痛苦 的 或 不 愉 
快 的 事件 相 结合 , 那 也 是 一 种 强化 作用 ,例如 , 当 把 某 
种 声音 同 电击 独 的 左 爪 垫 联系 起 来 ,此 后 即使 没有 电 
击 , 狗 一 听 到 声音 也 会 把 左 脚 抬 起 来 ;在 自然 界 , 鸟 类 
在 吃 过 一 两 次 味道 不 好 的 有 毒 昆虫 之 后 , 它 就 能 够 学 
会 不 再 取 食 这 种 昆虫 。 条 件 反射 有 利于 动物 生存 的 事 
例 是 很 多 的 。 

操作 式 条 件 反射 ( operant conditioning reflex ) 与 
经 典 条 件 反射 的 主要 区 别 是 在 操作 式 条 件 反射 的 建 
立 过 程 中 ,总 是 先 有 刺激 ,后 作出 反应 ,最 后 才 得 到 
报 偿 。 

操作 式 条 件 反射 建立 的 基本 过 程 是 让 动物 依据 革 
一 信号 必须 做 一 件 事 才能 得 到 报 偿 。 例 如 ,训练 动物 
在 昕 到 蜂 音 器 发 出 声响 时 去 压 杆 ,起 初 ,一 只 饥 钱 的 动 
物 是 随机 运动 的 ,也 许 当 蜂 音 器 发 出 声响 的 时 候 它 刚 
巧 压 了 一 次 杆 , 此 时 食物 便 立刻 出 现 (得 到 报 偿 ) ,以 
后 ,食物 的 出 现 每 次 都 是 在 这 一 特定 场合 下 (图 
36. 8)。 这 一 情况 有 助 于 增加 这 一 特定 场合 出 现 的 概 
率 ,直到 最 后 建立 起 来 一 个 可 靠 的 刺激 一 反应 链 。 行 
为 学 家 常常 利用 操作 式 条 件 反射 训练 动物 学 会 各 种 技 “ 
能 (图 36.9) ,其 基本 原理 都 是 让 动物 按 特 定 指令 (外 
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界 刺激 ) 完成 一 定 的 动作 ,然后 给 予 报 偿 。 图 中 角子 
打 丘 乓 球 的 动力 是 淮 把 球 推送 到 对 方 丘 后 球台 的 底线 36. 荆 6 上 顿悟 是 一 种 最 高 级 的 学 习 形式 
处 , 谁 就 能 自动 获得 食物 报 偿 。 顿悟 学 习 ( insight leaming) 是 动物 利用 已 有 经 验 
解决 当前 问题 的 能 力 , 包 括 了 解 问题 .思考 问题 和 解决 
问题 ,最 简单 的 顿悟 学 习 是 绕 路 问题 , 即 在 动物 和 食物 
之 间 设 一 道 屏障 ,动物 只 有 先 远离 食物 绕 过 屏障 后 才 
能 接近 食物 ,图 36. 10 是 和 避 役 和 松鼠 的 绕 路 取 食 行为 。 
章鱼 不 能 解决 这 个 问题 , 鱼 类 和 鸟 类 经 过 多 次 尝试 才 
能 获得 成 功 ,哺乳 动物 (如 松鼠 大 鼠 和 浣 能 等 ) 能 很 
快 学 会 解决 这 个 问题 。 





© 伸 舌 取 食 地 
0 原 地 





图 36.8 斯 金 纳 (Skinner) 操作 式 条 件 反 射 箱 ” 箱 内 有 杠杆 、 
食 梢 ,灯光 等 设置 ( Skinner 实验 室 供 图 , 转 引 自 Vessey,1992) 


EP 


(b) 


图 36. 10 避 役 (a) 和 松鼠 (b) 的 绕 路 取 食 (最 简单 的 顿 
悟 学 习 )( 引 自 Von Frisch,1962) 


黑猩猩 是 除 人 类 以 外 顿悟 学 习 能 力 最 强 的 动 
物 ,关于 黑猩猩 顿悟 学 习 能 力 的 研究 最 早 是 在 20 世 
纪 20 年 代 由 WW，Kohler 完成 的 ,他 把 香薰 等 食物 放 
到 黑猩猩 够 不 着 的 地 方 ,如 吊 在 天 花 板 上 或 放 在 第 
外 稍 远 的 地 方 , 同 时 为 它 提供 一 系列 的 物件 如 棍 、 空 
心 管 和 大 小 木 箱 等 。 棍 和 空心 管 可 套 接 成 更 长 的 
杆 , 而 大 小 木 箱 可 又 置 起 来 增高 站 位 ,只 要 黑猩猩 能 
(a) 小 兔 弹 钢琴 。 兔 子 在 弹 过 几 次 琴键 后 才 获 得 报 偿 。(b 了 ) 鸭子 往 够 合理 地 利用 这 些 物件 将 它们 进行 适当 的 组 合 ， 
和 已 及 顷 上 夺 儿 个 图 后 才 获得 报修 。(<) 久子 条 乒乓 球 (a.b 引 自 。 ”就 能 得 到 它 所 喜 食 的 食物 。 观 察 结果 证 实 , 黑 独 办 
Me Farland,1985;c 引 自 Alcock,1984) 确实 能 够 像 人 们 想象 的 那样 利用 这 些 物件 达到 它们 





图 36. 9 利用 操作 式 条 件 反射 训练 动物 学 会 各 种 技能 





取 食 的 目的 (图 36. 11)。 在 后 来 越 来 越 复杂 的 实验 
中 更 进一步 证 实 了 黑猩猩 有 着 极 强 的 顿悟 学 习 能 
力 , 其 至 在 解决 菜 些 难题 方面 ,已 与 人 的 能 力 相 


la: 
36.2.1 激素 对 行为 有 激活 效应 

激素 对 动物 行为 有 明显 的 激活 效应 并 常常 涉及 行 
为 .激素 和 环境 三 者 之 间 的 复杂 相互 作用 ,可 以 用 环 镶 
的 生殖 行为 说 明 这 一 问题 。 图 36. 12 是 环 铀 的 一 个 完 
整 的 生殖 周期 ,只 要 把 雄 饮 和 只 人 铅 放 在 一 起 , 雄 铀 很 快 
便 开始 向 肉 镶 求偶 ,但 被 阁 割 的 雄 镶 没有 求偶 表现 ,这 
说 明雄 激素 对 这 一 生殖 程序 的 开始 是 不 可 少 的 。 雄 镶 
的 求偶 行为 可 刺激 肉 鸽 的 脑 下 垂体 释放 促 卵泡 激素 
(FSH) ,而 FSH 可 促使 卵巢 中 的 滤 泡 发 育 , 滤 泡 可 分 
泌 见 激素 ,使 环 镶 在 1 ~2 天 内 便 可 开始 筑 巢 。 此 时 
瞧 、 雄 侈 进行 交配 和 继续 筑 梨 。 梨 的 存在 本 身 可 刺激 
雌雄 的 产生 和 分 泌 孕 激素 , 孕 激素 的 功能 之 一 就 是 促 
使 欢 、 雄 仿 的 钱 卵 行为 。 产 卵 则 是 由 雌 仿 脑 下 垂体 分 
小 的 黄体 生成 素 (LH) 所 激活 的 。 在 雄 久 体内 孕 激素 
与 雄 激 素 的 作用 刚好 相反 , 它 可 抑制 求偶 行为 和 攻击 
行为 ,并 代 之 以 钱包 行为 。 








36.2 动物 行为 的 生理 和 遗传 基础 “4 季 们 












全 > . 


@ 求 伪 、 交 配 


图 36. 12 环 鸟 的 生殖 周期 ( 引 自 Drickamer,2002) 


由 孕 激素 的 分 泌 所 维持 的 用 卵 行为 可 持续 14 
天 ,上 肉 、 雄 镶 轮 流 煞 卵 。 在 馈 集 中 卵 的 刺激 下 适 卵 
行为 的 兴奋 作用 下 , 雄 、 雄 钢 的 脑 下 垂体 将 分 泌 催乳 
素 , 它 的 功能 是 抑制 保 卵 泡 激素 和 黄体 生成 素 的 分 
泌 ,导致 全 部 性 行为 的 消失 。 催 乳 素 也 能 促进 内 、 雄 
饮 吴 吉 的 发 育 和 生产 哑 圳 乳 ( 即 饮 乳 )。 锥 饮 儿 出 
后 ,双亲 马上 就 能 喂 给 它 嗪 囊 乳 。 在 此 后 的 10 ~ 12 
天 内 双亲 不 断 用 乌 乳 喂养 欠 馈 。 在 育雏 末期 , 咀 食 
行为 的 减弱 是 由 于 催乳 素 分 沁 减 少 的 缘故 。 随 着 催 
乳 素 分 刻 活动 的 减弱 , 脑 下 垂体 又 重新 分 泌 促 卵泡 : 
激素 和 黄体 生成 素 , 于 是 这 对 环 铀 又 会 重新 求偶 尔 
开始 一 个 新 的 生殖 期 。 

在 这 一 生殖 周期 的 每 一 个 阶段 ,每 只 鲍 的 体内 
生理 状况 都 同 来 自 环境 的 刺激 相互 作用 ,从 而 表现 
出 我 们 所 观察 到 的 行为 。 这 里 起 作用 的 因素 包括 3 
个 方面 :GD 肉 、 雄 铀 的 行为 表现 ,互相 影响 对 方 的 激 
素 分 泌 和 行为 变化 ;@ 肉 、 雄 合体 内 的 激素 状态 ( 包 
括 反馈 环 ) ;@ 来 自 环境 的 刺激 ,如 集 和 卵 的 存在 能 
直接 影响 内、 雄 乌 的 激素 分 沁 和 行为 表现 (图 
36.13 ) 。 
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外 部 刺激 
( 巢 、 卵 、 锥 ) 


图 36. 13 环 饮 的 激素 、 行 为 与 环境 三 者 之 间 的 关系 
双向 箭头 表示 反馈 关系 , 单 向 箭头 表示 直接 影响 


36.2.2 基因 对 行为 有 直接 和 间接 影响 


借助 于 杂交 育种 试验 可 以 研究 基因 与 动物 行为 的 
关系 。 到 目前 为 止 ,有 关 行 为 的 杂交 育种 试验 大 都 没 


有 超越 第 一 代 (F, ) ,因为 杂种 往往 是 不 育 的。 只 有 少 、 


数 试 验 进行 到 了 第 二 代 (F,) ,这 对 于 了 解 行为 遗传 规 
律 是 很 有 帮助 的 ,例如 ,小 杆 线虫 (Rhabditis inerims) 有 
两 个 亚 种 ,其 中 一 个 亚 种 身体 前 端 能 作 波 浪 形 运 动 
(图 36.14) ,而 另 一 个 则 不 能 。 如 果 让 这 两 个 亚 种 进 
行 杂交 ,结果 第 一 代 线虫 全 都 能 作 波浪 形 运 动 ,但 到 了 


由 这 些 杂 种 产生 的 第 二 代 (F,) , 便 产生 了 两 种 行为 类 


型 的 线虫 , 即 能 作 波 浪 形 运 动 的 和 不 能 作 波 浪 形 运动 
的 ,而 且 二 者 的 比例 是 3 :1。 这 表明 , 作 波 浪 形 运 动 这 
一 行为 特征 是 一 种 显 性 特征 ,而 且 是 受 单一 基因 支 
配 的 。 





图 36.14 小 杆 线虫 身体 前 端 可 作 波 浪 式 运动 ,使 
身体 抬升 到 基底 之 上 ( 引 自 0sche,1966 ) 





双 基因 支配 行为 的 实例 可 以 用 蜜蜂 的 亲 代 抚养 
行为 来 说 明 ,这 里 所 说 的 亲 代 抚养 行为 是 指 工 峰 把 
死 于 蜂 室 中 的 幼虫 呵 走 这 一 行为 。 蜜 蜂 有 卫生 蜂 和 
非 卫生 蜂 两 个 品系 ,前 者 能 够 咬 破 蜂 室 的 蜡 盖 并 能 
把 幼虫 吗 走 ,而 后 者 则 缺少 这 种 行为 。 当 卫生 蜂 品 
系 与 非 卫生 蜂 品 系 杂交 时 ,其 杂交 后 代 (F, ) 行 为 表 
现 全 都 是 非 卫 生 蜂 , 婚 不 会 开 虹 盖 也 不 四 幼虫 。 但 
当 F, 世代 与 亲本 卫生 蜂 品 系 回 交 时 , 便 会 产生 4 种 
不 同行 为 型 的 个 体 ,除了 卫生 蜂 和 非 卫 生 蜂 的 行为 
型 外 ,又 出 现 了 两 个 在 正常 情况 下 不 会 见 到 的 行为 
型 ,一 个 是 会 咬 开 蜡 盖 但 不 把 幼虫 中 走 , 另 一 个 是 不 
会 咬 开 蜡 盖 但 如 果 蜡 盖 被 人 打开 它 却 会 把 幼虫 呆 
走 ,这 4 种 行为 型 的 发 生 频 率 大 体 相等 (图 36.15)。 
这 表明 : 咬 开 螨 盖 和 四 走 幼虫 的 行为 分 别 是 由 两 个 
基因 支配 的 ,而 这 两 个 基因 都 是 隐 性 的 , 换 句 话说 ， 
非 卫 生 行为 是 显 性 的 。 因 此 ,只 有 两 对 等 位 基因 都 
是 隐 性 的 时 候 才 会 表现 出 完全 的 卫生 行为 ( 既 能 咏 
开 螨 盖 又 能 中 走 幼虫 ) 。 


纯 合 卫生 蜂 ( 开 盖 移 幼虫 ) 


SS 






图 36. 15 卫生 蜂 和 非 卫 生 蜂 杂 交 的 基因 型 和 行为 型 分 析 . 
Uu 代表 开 盖 基因 ,Rr 代表 吗 幼 虫 基因 ( 引 自 Grier,1984) 


从 整体 来 看 ,这 种 由 单 基 因 和 双 基 因 支 配 的 行为 
遗传 是 比较 少见 的 ,动物 大 多 数 行为 的 遗传 都 是 受 多 
基因 支配 和 的。 从 蜂 峡 的 杂交 试验 中 已 经 得 知 , 每 种 贤 
时 都 有 自己 特有 的 鸣 声 ,而 曙 时 鸣 声 的 各 个 组 分 都 是 
独立 遗传 的 。 果 蝇 的 振 翅 发 声 也 是 如 此 , 雄 果 蝇 在 求 
偶 时 就 是 用 振 翅 发 声 吸 引 上 肉 果 蝇 的 ,其 振 怒 节律 和 振 
幅 是 随 种 而 异 的 。 剑 尾 鱼 (Xiphophorus helleri) 与 同属 
的 另 一 种 剑 尾 鱼 (X. montezumae) 所 进行 的 杂交 试验 表 
明 : 在 求偶 行为 中 即使 是 简单 的 行为 差异 也 可 能 是 由 
多 基因 支配 的 。 

应 当 强 调 的 是 ,上 面 所 举 的 实例 都 只 说 明了 基因 
对 行为 的 直接 影响 。 但 是 ,基因 也 和 激素 一 样 能 够 间 

. 接 影响 动物 的 行为 ,如 通过 影响 感觉 器 官 的 敏感 性 而 
间接 影响 动物 的 行为 。 此 外 ,基因 还 可 以 通过 影响 中 
枢 神 经 系统 的 功能 (如 记忆 力 ) 、 激 素 的 分 泌 、 激 素 的 
反应 畔 值 和 其 他 一 些 形态 生理 特征 而 间接 地 影响 动物 
的 行为 。 





36.3.1 动物 有 10 种 防御 对 策 


防御 行为 是 指 任何 一 种 能 够 减少 来 自 其 他 动物 伤 
害 的 行为 ,总 共有 10 种 不 同 的 防御 对 策 。 

(1) 穴居 穴居 或 洞 居 减 少 了 与 捕食 者 相遇 的 概 
率 , 但 也 造成 了 寻找 配偶 和 跪 食 的 困难 。 有 些 动物 终 
生 都 生活 在 地 下 或 洞穴 中 如 是 电 和 髓 鼠 , 另 一 些 动物 
白天 躲藏 在 洞穴 中 ,在 晨 开 和 夜晚 来 到 地 面 观 食 ,如 
野兔。 

(2) 隐藏 (erypsis) ”很 多 动物 的 体 色 与 环境 背景 
色 一 致 ,因此 不 易 被 捕食 者 发 现 ,如 绿色 的 乌 斯 和 白色 
的 雪 兔 和 雷 鸟 等 。 比 目 鱼 和 马 贼 有 很 强 的 变色 能 力 ， 
随时 都 可 使 它们 的 体 色 与 背景 色相 匹配 。 

(3) 警戒 色 (aposematism) ”有 毒 的 或 不 可 食 的 
动物 往往 具有 极为 鲜艳 醒目 的 颜色 ,这 种 颜色 对 捕食 
者 往往 具有 信号 和 广告 的 作用 ,能 使 捕食 动物 见 后 避 
而 远 之 (图 36. 16) ,最 常见 的 例子 是 胡 蜂 和 黄蜂 ,它们 
的 身体 有 黄 黑 相 间 的 醒目 条 纹 ,其 作用 不 是 隐藏 自己 
而 是 起 到 警戒 作用 。 每 一 个 捕食 动物 在 学 会 回避 警戒 
色 以 前 至 少 得 捕食 一 个 具有 警戒 色 的 动物 , 当 尝 到 了 
苦头 后 才能 学 会 回避 它 ,这 就 是 条 件 回避 反应 。 很 多 


36.3 动物 的 防御 行为 和 生殖 行为 ，483: 
着 椎 动物 都 形成 了 条 件 回避 反应 ,如 乌 类 回避 具有 内 
红颜 色 的 球 虫 和 具有 橘 黄 色 和 黑色 的 斑 蝶 , 蟾 内 拒 食 
蜜蜂 和 能 蜂 等 。 
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图 36. 16 ”警戒 色 的 功能 实验 ”让 小 鸡 吸食 苦味 谷 粒 ,开始 
时 对 鲜明 醒 日 的 谷 粒 吸 食 较 多 但 最 终 减 少 ,而 对 隐蔽 的 谷 粒 开始 
时 吸食 较 少 ,但 最 终 增 加 


(4) 拟态 (mimiery) 拟态 是 指 一 种 动物 因 在 形 
态 和 体 色 上 模拟 另 一 种 有 毒 和 不 可 食 的 动物 而 得 到 好 
处 。 如 果 是 一 种 无 毒 可 食 的 动物 模拟 一 种 有 毒 不 可 食 
的 动物 ,就 称 贝 次 拟态 ( Batesian mimicry) ,如 副 王 峡 蝶 
模拟 普 累 克 西 普 斑 蝶 ( Danaus plexippus) ;如 果 是 两 个 
有 毒 的 物种 彼此 互相 模拟 ,双方 就 都 能 得 到 好 处 ,因为 
它们 将 共同 分 担 捕食 动物 在 学 习 期 间 所 造成 的 死亡 
率 ,这 种 拟态 就 称 缪 勒 拟 态 ( Mullerian mimicry ) , 在 毒 
蛾 科 的 各 个 蛾 种 之 间 较 为 常见 。 

(5) 回 缩 ”过 到 危险 时 野兔 便 迅速 逃 问 洞 内 , 管 
居 沙 乔 则 立即 缩 回 管内 ,有 壳 动 物 将 缩 回 充 内 ,有 刺 动 
物 将 滚 成 球 或 将 刺 直立 起 来 保护 其 软体 部 位 ,这 是 多 
毛 类 、 软 体 动物 、 龟 鳖 和 和 刺 独 常 用 的 防御 手段 。 

(6) 逃 遂 很 多 动物 在 捕食 者 接近 时 往往 靠 快 中 8 
或 飞翔 迅速 逃离 ,有 时 采取 直线 运动 ,有 时 采取 不 规则 
运动 , 当 蝙 是 离 夜 蛾 较 近 时 , 夜 蛾 就 会 采取 飘忽 不 定 的 
不 定向 飞行 ,使 蝙 蚁 难于 得 手 , 但 当 蝙 蝠 离 它们 较 远 
时 ,它们 就 会 采取 直线 飞行 ,以 便 尽 快 飞 出 蝙蝠 的 有 效 


.4 而 36 动物 的 行为 

搜寻 区 (图 36.17) 。 授 勋 夜 峨 ( Caiocala unpta) 在 逃跑 
时 会 突然 展现 出 后 起 上 的 鲜艳 色 斑 ,使 捕食 者 受惊 吓 ， 
从 而 争 得 一 点 逃跑 时 间 。 





感受 器 细胞 对 声音 刺激 的 电 反应 


36. 17 夜 蛾 车 腹部 前 端 两 侧 的 感受 器 感受 蝙蝠 发 出 的 声 
音 脉冲 并 判断 蝙蝠 的 距离 和 方位 ,以 便 采 取 不 同 的 逃跑 对 策 
《 引 自 Alcock,1993 ) 


(7) 威吓 “不 能 迅速 逃跑 或 被 捉 住 的 动物 往往 采 
用 威吓 手段 进行 防御 。 奖 肉 在 受到 攻击 时 会 靠 肺 部 充 
气 使 整个 身体 膨胀 起 来 ,给 人 一 种 身体 极 大 的 虚假 印 
象 。 蜂 螂 遇 到 危险 时 会 把 头 转向 捕食 者 ,同时 还 靠 腹 
部 的 摩 所 发 出 像 蛇 一 样 的 晰 电 响声, 这 种 威吓 行为 党 
常 可 以 把 小 鸟 吓 跑 。 小 鸟 害怕 猛禽 的 大 眼睛 是 众 所 周 
知 的 事实 , 灰 天 蛾 、 靶 星 螂 和 认 眼 蟾 崔 却 巧妙 地 利用 大 
眼 斑 威吓 捕食 动物 。 

(8) 假死 有 些 捕食 动物 只 攻击 活 的 猎物 ,所 以 
很 多 动物 都 靠 假死 逃避 捕食 动物 的 攻击 ,如 很 多 甲虫 
蜘蛛 、 星 螂 和 负 鼠 ( Didelphidae) 等 。 通 常 这 些 动物 只 
能 短 时 间 保持 假死 状态 ,之 后 便 会 突然 逃走 或 飞 走 。 

(9) 转移 捕食 者 的 攻击 部 位 ”很 多 动物 是 通过 诱 
导 捕 食 者 攻击 自己 身体 的 非 要 害 部 位 而 逃生 的 ,例如 ， 
腿 蝶 ( Hipparchia semele ) 在 每 一 前 翅 的 顶部 生 有 一 个 
小 眼 斑 , 当 它 停 下 来 时 ,除了 眼 斑 外 其 他 部 位 都 是 隐 茂 
的 ,如 果 有 一 捕食 者 一 直 在 注意 着 眼 蝶 的 行动 , 当 眼 蝶 
停 下 来 时 捕食 者 将 首先 攻击 它 的 小 眼 斑 , 此 时 眼 蝶 就 
会 逃脱 ,只 是 留 下 一 个 残 翅 。 若 未 受到 攻击 则 说 明 附 
近 没 有 捕食 者 ,于 是 它 就 会 把 小 腿 班 隐藏 起 来 。 又 如 
很 多 蜥 蝎 在 受到 攻击 时 会 主动 把 尾巴 脱 掉 , 转 移 捕食 
者 的 注意 力 。 

(10) 反击 动物 在 受到 捕食 者 攻击 时 的 最 后 防 
御 手 段 就 是 利用 一 切 可 用 的 武器 ( 牙 、 角 \ 爪 等 ) 进行 
反击 。 三 刺 鱼 一 旦 被 凶猛 鱼 类 抓 住 , 它 的 背 刺 和 侧 刺 





就 会 直立 起 来 扎 伤 捕食 者 的 口 部 ,迫使 捕食 者 不 得 不 
把 它 放弃 。 绿 蝗 ( Phymateus) 在 被 捕捉 后 常 从 胸部 分 
小 出 难 闻 的 黄色 泡沫 。 鞭 蝎 (Mastigo proctus) 的 防御 
腺 体 开 口 于 腹部 末端 , 当 它 受到 攻击 时 会 转动 腹部 对 
准 攻 击 方向 喷射 分 泌 物 。 


36.3.2 求偶 有 着 多 方面 的 生物 学 意义 


动物 的 求偶 行为 ( courtship behaviour) 是 指 伴 随 着 
性 活动 和 性 活动 前 奏 的 全 部 行为 表现 。 求 偶 行为 非常 
引 人 注 目 , 因 为 求偶 动物 常常 会 作出 一 些 奇特 的 动作 、 
展示 鲜艳 的 色彩 和 发 出 复杂 的 声音 。 求 偶 行为 最 重要 
的 一 个 功能 就 是 吸引 配偶 , 雄 鸟 在 生殖 季节 频频 鸣叫 
主要 是 为 了 吸引 配偶 ,但 也 有 排斥 竞争 对 手 的 作用 。 
除 鸟 类 外 , 蝉 和 蜂 蛇 的 鸣叫 和 莹 火 虫 的 发 光 都 是 为 了 
吸引 异性 。 园 丁 鸟 (Amblyornis spp. ) 用 细 树 枝 编 织 成 
巨大 的 鸟巢 ,然后 用 鲜花 和 各 色 杂 物 装饰 起 来 ,可 大 大 
增强 对 异性 的 吸引 力 。 

求偶 行为 的 第 二 个 功能 是 防止 异种 杂交 ,因此 动 
物 的 求偶 行为 往往 具有 物种 的 特异 性 ,只 能 引起 同 种 
异性 个 体 的 反应 ,这 对 于 近 缘 物种 尤其 重要 。 例 如 , 刺 
蜥 (Sceloporus spp. ) 的 雄 蜥 是 靠 有 节奏 地 摆 头 吸引 配 
偶 的 ,但 不 同 种 的 雄 蜥 摆 头 的 速率 是 不 一 样 的 ,而 且 歇 
蜥 只 对 同 种 雄 蜥 的 摆 头 作出 反应 。 不 同 种 类 的 雄 芍 羽 
衣 既 漂亮 又 互相 有 别 ,而 肉 鸭 的 羽毛 则 都 非常 单调 相 
似 ,这 是 因为 雄 鸭 是 积极 的 求偶 者 ,鲜明 独特 的 羽 饰 再 


”加 上 特有 的 求偶 姿态 和 叫 声 ,可 以 大 大 增强 种 间 生 殖 


隔离 的 效果 。 

一 旦 上 肉 雄 个 体 到 了 一 起 ,往往 是 雄性 的 性 兴奋 水 
平 高 于 肉 性 ,因此 求偶 行为 的 第 三 个 功能 就 是 激发 对 
方 的 性 欲望 ,使 双方 的 性 活动 达到 协调 一 致 。 很 多 鸟 
类 的 雄 鸟 在 肉 鸟 面前 所 氛 出 的 姿态 恰好 能 最 大 限度 地 
展示 自 己 鲜 艳 的 羽衣 ,如 孔 瞧 (Pavo crisiatus ) 和 松 鸡 
( Centrocercus urophasianus) 。 滑 北 蜂 ( Triturus vulgaris) 
的 求偶 则 包括 炫耀 自己 华丽 的 色彩 和 用 尾 击 水 ,把 水 
流 送 向 肉 晨 ,而 水 流 中 则 含有 自己 的 气味 ,同时 水 流 本 
身 对 肉 晨 也 构成 一 种 震动 刺激 。 可 见 , 瞧 晨 是 通过 3 
种 感觉 渠道 (视觉 .嗅觉 和 触觉 ) 被 激 起 性 欲 的 ; 这 同 
时 也 为 肉 晨 提供 了 3 个 信息 来 源 , 以 便 判断 雄 晨 与 自 
已 是 不 是 属于 同一 个 物种 。 

有 些 动物 的 雄性 个 体 在 求偶 时 要 向 肉 性 个 体 奉献 
一 点 食物 ,这 种 求偶 喂食 行为 也 可 诱发 典 性 个 体 的 性 
反应 并 减少 它 产生 逃跑 和 攻击 反应 的 可 能 性 。 在 蜘蛛 





类 中 ,求偶 的 雄 蛛 有 被 雌 味 当成 食物 吃 掩 的 极 大 危险 ， 
因为 肉 蛛 一 般 比 雄 蛛 大 得 多 ,而且 视力 不 佳 。 雄 蛛 要 
实现 与 峻 蛛 交 配 , 必 须 首先 抑制 肉 蛛 的 攻击 反应 。 在 
这 方面 , 雄 蛛 有 着 各 种 各 样 的 求偶 技巧 (图 36. 18)， 
有 些 种 类 的 雄 蛛 (如 狼 蛛 , Lycosa amentata) 先 与 峻 蛛 
保持 一 个 安全 距离 并 用 萤 肢 作 波浪 式 运动 向 肉 蛛 发 出 
求偶 信号 (图 36. 18a) , 待 肉 蛛 作 出 明确 无 误 的 性 反应 
后 再 去 接近 肉 蛛 。 有 些 织 网 蛛 的 雄 蛛 求偶 时 先 在 网 的 
一 角 以 特定 的 频率 使 网 发 生 震颤 ,只 要 雌 蛛 不 作出 适 
当 反 应 , 它 绝 不 会 冒险 上 网 。 更 有 趣 的 是 , 花 蟹 蛛 


(Aysticus cristiatus) 的 雄 蛛 在 与 雌 蛛 交配 前 先 用 蛛 丝 把 


赂 蛛 捆绑 起 来 ,以 保证 绝对 安全 (图 36.18h) 。 另 一 种 
雄 蛛 则 生 有 一 种 专门 的 附 器 ,交配 时 用 它 堵塞 住 肉 蛛 
- 张 开 的 口 器 ,使 它 失 去 咬 噬 能 力 。 雄 盗 蛛 ( Pisaura mir- 
abilis) 交配 前 先 递 给 肉 蛛 一 个 用 丝 缠 捆 着 的 猎物 , 当 
风 蛛 念 于 处 理 和 吃食 物 礼品 时 便 乘 机 和 它 交 配 ( 
36.18c) 。 





(c) 盗 蛛 
36.18 ” 蜂 蛛 的 求偶 行为 ( 引 自 Alcock ,1984) 
动物 求偶 行为 的 第 4 个 功能 是 选择 最 理想 的 配 


偶 , 例 如 当 一 条 上 肉 性 三 刺 鱼 (Gasterosteus aculeatus ) 进 
和 信雄 鱼 的 领域 后 , 雄 刺 鱼 往往 是 求偶 行为 和 攻击 行为 





兼 而 用 之 ,这 对 雌雄 双方 都 有 好 处 :一 方面 雄 鱼 的 攻击 
行为 可 以 吓 跑 那些 性 兴奋 不 强烈 的 肉 鱼 ,保证 雄 鱼 只 
同性 发 育 较 充分 的 肉 鱼 配对 ; 另 一 方面 , 雄 鱼 的 攻击 行 
为 也 是 肉 鱼 判断 一 只 雄 鱼 保卫 领域 和 家 庭 能 力 大 小 的 
一 种 依据 ,可 确保 自己 把 卵 产 在 一 只 能 很 好 抚育 后 代 
的 雄 鱼 巢 内 ( 刺 鱼 是 典型 的 雄 鱼 护 卵 护 幼 的 动物 ) 。 

总 之 ,求偶 行为 的 功能 是 确保 交配 能 在 合适 的 地 
点 、 合 适 的 时 间 和 尽 可 能 理想 的 条 件 下 进行 ,而 且 只 发 
生 在 同 种 的 异性 成 员 之 间 。 在 有 些 动物 中 ,两 性 还 可 
借助 于 求偶 行为 彼此 评估 对 方 的 生殖 潜力 ,以 便 选择 
最 合适 的 配偶 。 求 偶 行为 的 鲜明 性 和 醒目 性 是 出 于 对 
吸引 异性 的 需要 ,而 求偶 行为 的 极端 多 样 性 则 是 由 于 
不 同 物种 的 求偶 行为 必须 具有 本 种 独 有 的 特点 ,以 便 
尽量 减少 因 识别 不 清 而 发 生 种 间 杂 交 的 可 能 性 。 
36.3.3 亲 代 抚育 通常 雌性 的 投入 比 雄 

性 多 

动物 的 亲 代 抚育 行为 是 指 亲 代 对 子 代 的 保护 、 照 
顾 和 喂养 。 亲 代 抚 育 可 以 由 双方 来 共同 承担 ,也 可 以 
只 由 其 中 一 方 承担 ,如 果 是 由 上 肉 雄 双方 共同 承担 ,往往 
是 肉 性 一 方 所 承担 的 任务 更 重 ,但 也 有 少数 例外 ,甚至 
在 极 个 别 的 事例 中 亲 代 抚 育 的 任务 完全 是 由 雄性 个 体 


.承担 的 ,而 内 性 个 体 则 专 司 产 卵 。 


在 无 疹 椎 动物 中 ,原始 的 亲 代 抚育 形式 只 是 简 


- 单 地 把 卵 产 在 安全 隐藏 的 地 点 ,更 进一步 的 形式 还 


要 为 新 胜出 的 幼虫 储备 必要 的 食物 ,以 便 幼 忠 一 钥 
出 来 就 有 东西 吃 , 如 独居 的 雌性 细 腰 蜂 ( Bembex ros- 
trata) 先 猎取 一 只 昆虫 将 其 麻醉 后 带 回 事先 挖 好 的 洞 
究 中 ,然后 在 猜 物 体内 产 一 粒 卵 , 最 后 用 小 石子 把 洞 
口 封 博 。 
在 鱼 类 中 可 以 看 到 亲 代 抚育 行为 的 一 个 完整 演化 
系列 , 鲁 鱼 (Cadus) 的 雄 鱼 和 上 肉 鱼 组 成 混合 的 生 将 群 ， 
它们 同时 向 开 阀 水 域 排 卵 和 排 精 , 孵 和 幼 鱼 得 不 到 任 
何 亲 代 抚 育 。 稍 复杂 一 点 的 是 鳞 鱼 和 甸 鱼 , 瞧 雄 两 性 
在 产 卵 和 受精 之 前 先 配 对 ,然后 主要 由 上 肉 鱼 在 溪 底 挖 
一 个 含有 沙砾 的 产 卵 穴 并 在 其 中 产 卵 和 排 精 。 更 复杂 
的 是 用 植物 材料 建 一 个 比较 复杂 的 桌 或 者 建 一 个 漂浮 
在 水 面 的 气泡 梨 , 如 三 刺 鱼 (图 36. 19) 和 斗 鱼 (Beita 
spjendens) 。 鱼 类 中 携带 和 运送 卵 的 方法 也 是 各 种 各 
样 的 , 罗 非 鱼 把 卵 含 在 口中 带 来 带 去 , 故 名 口 胜 鱼 。 底 
栖 鱼 类 暗 旦 钙 (4spredo 属 ) 把 卵 滚 成 团 附 着 在 皮肤 上 ，， 
皮肤 表皮 膨胀 将 卵 包 起 , 故 名 皮 贱 鱼 。 雄 海马 生 有 一 
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个 临时 性 的 携 卵 袋 ,只 鱼 把 卵 产 在 袋 内 ,直到 钱 出 小 海 
马 为 止 。 





图 36. 19 三 刺 鱼 的 集 及 求偶 程序 ”Q@@® 雄 鱼 以 Z 字形 舞 申 
向 雄 鱼 求 仿 。@@ 雄 鱼 将 雄 鱼 带 向 自己 事先 筑 好 的 集 。@@ 座 
鱼 向 肉 鱼 展示 集 口 的 位 置 。@@ 瞧 鱼 进入 两 端 开 口 的 梨 中 , 雄 鱼 
在 巢 外 稚 动 脸 鱼 尾部 促 其 产 久 ,然后 进入 巢 内 排 精 ( 引 自 Tinber- 
gen,1951) 


两 栖 动 物 的 亲 代 抚育 行为 也 是 多 种 多 样 的 ,一 些 
蝶 晨 和 是 晨 ( Gymnophiona) 在 卵 发 育 的 早期 对 卵 进行 
守卫 。 产 婆 蟾 (4jytes) 把 卵 产 在 陆地 上 ,然后 把 卵 挤 压 
在 自己 用 后 足 形成 的 三 角形 空间 内 , 雄 丹 使 卵 受 精 后 
便 用 后 腿 插 入 卵 团 将 其 置 于 自己 腰部 周围 一 直 携带 
着 ,在 卵 发 育 期 间 雄 蟾 将 会 选择 最 好 的 温度 和 湿度 条 
件 以 确保 卵 团 不 会 干掉 , 卵 钥 化 之 前 雄 蜂 会 返回 池塘 
将 后 足 浸 人 水 中 直到 孵 出 婧 昨 。 负 子 蟾 的 携 卵 方式 更 
为 奇特 , 雄 蟾 把 卵 推 人 肉 蟾 背部 的 组 织 内 ,使 卵 一 直 在 
皮肤 伐 内 发 育 。 尖 吻 蜂 ( Rhinoderma darwini ) 的 雄 峰 
把 旺 化 前 的 孵 都 吞 入 口中 ,并 靠 适 当 的 运动 把 卵 送信 
声 宫 , 卵 待 在 那里 直到 孵化 。 南 非 泳 蟾 属 ( Nectophry- 
noiles) 的 幼体 完全 是 在 肉 蟾 生殖 道内 发 育 的 ,在 师 坚 


阶段 ,尾部 的 血管 可 使 母体 输卵管 血循环 与 铬 时 血 特 
环 之 间 进 行营 养 传递 ,这 种 安排 很 像 是 哺乳 动物 的 
胎盘 。 由 

候 行 动物 的 鳄鱼 能 建 很 复杂 的 巢 , 密 西 鳞 ( hlliga- 
tor missisippiensis) 的 肉 鳄 用 腐烂 的 植物 筑 集 , 偶 可 把 一 
富 卵 抬升 到 水 面 以 上 ,为 卵 提供 了 温暖 湿润 的 环境 。 
肉 嫩 党 守护 在 集 周 围 , 当 幼 鲜 出 壳 前 发 出 哪 哪 叫 声 时 ， 
肉 鲁 会 帮助 打开 蛋 膏 。 尼 罗 鳄 ( Crocodilus niloticus) 的 
行为 更 为 复杂 , 肉 鲜 产 卵 后 会 一 直 守 在 集 附 近 , 不 仅 会 
帮助 幼 鳄 出 这 ,而 且 会 用 嘴 咬 住 幼 嫩 把 它们 一 个 个 带 
到 水 边 ,并 在 小 鳄 长 达 几 周 的 早期 发 育 期 间 守 在 它们 
附近 。 蜥 蝎 和 蛇 发 展 了 不 同 的 亲 代 抚 育 方 式 。 蛇 类 有 
两 种 主要 方式 :@ 卵 在 母 蛇 体 内 钴 化 ,然后 把 小 蛇 产 
出 ;@ 产 大 量 的 卵 ,除了 选择 集 位 和 覆盖 卵 之 外 ,几乎 
不 再 有 任何 亲 代 抚 育 ,但 肉 蟒 蛇 常 卷 卧 在 卵 上 ,实际 上 
是 在 为 卵 的 狩 化 加 温 。 肉 眼镜 蛇 守 护 卵 的 现象 很 普 
遍 ,也 常 卷 卧 在 卵 上 。 蛇 蜥 和 石 龙 子 也 有 发 达 的 护 久 
行为 ,只 性 石 龙 子 还 常常 把 分 散 的 卵 收集 起 来 使 它们 
重新 合 为 一 窝 。 沙 漠 黄 晰 (Kantusia vigilus) 的 卵 是 在 
上 肉 蜥 体内 发 育 的 ,而 且 在 卵 膜 和 输卵管 壁 之 间 所 建立 
的 联系 很 像 是 一 个 原始 形式 的 胎盘 ,这 是 仆 行 动物 胎 
生 的 一 个 罕见 实例 。 

鸟 类 的 亲 代 抚育 行为 很 发 达 ,包括 筑 梨 、 艇 卵 和 育 
雏 喂 幼 ,而 且 往 往 是 由 肉 雄 鸟 共同 承担 的 ,如 果 有 一 方 
离弃 另 一 方 , 雏 鸟 的 成 活 率 就 会 减 半 , 这 对 双方 都 不 
利 , 所 以 鸟 类 常常 有 稳定 的 家 庭 关 系 。 当 然 , 鸟 类 中 也 
有 一 雄 多 雌 和 一 雌 多 雄 的 婚配 体制 ,但 比较 少见 ,尤其 
是 后 者 。 

在 哺乳 动物 中 ,由 于 雌性 个 体 有 专门 为 幼 兽 发 育 
提供 营养 的 乳腺 ,因此 先天 决定 着 母 兽 将 会 更 多 地 参 
与 亲 代 抚育 工作 。 雄 兽 很 少 与 肉 兽 一 对 一 地 组 成 单 配 
制 家庭 ,这 样 的 种 类 只 占 整个 哺乳 动物 的 大 约 4%。 
袋鼠 产 出 的 幼 兽 发 育 程 度 极 差 , 它 从 尿 生 殖 窦 中 疏 出 
后 便 进入 乳头 区 , 遇 到 一 个 乳头 后 便 开 始 一 个 长 长 的 
乳头 附着 期 。 全 部 有 袋 类 动物 都 是 由 叭 兽 承 担 亲 代 抚 
育 工作 。 真 兽 亚 纲 的 普 类 产 出 的 幼 兽 , 其 发 育 程度 要 
比 有 和 袋 类 好 得 多 ,它们 没有 乳头 附着 期 ,而 是 断断续续 
地 吸 奶 ,直到 断奶 为 止 。 幼 兽 早 期 的 营养 完全 是 靠 母 
亲 供应 。 在 很 多 哺乳 动物 中 , 幼 兽 的 发 育 和 生存 完全 
靠 母 亲 维持 ,但 在 不 同类 群 中 , 雄 兽 和 家 庭 成 员 也 在 不 
同 程度 上 参与 亲 代 抚育 工作 。 








36.4.1 社 群 生活 有 很 多 好 处 


自然 界 的 任何 一 种 动物 都 会 受到 来 自 各 方面 的 选 
择 压 力 ,这 些 压 力 会 迫使 动物 朝 两 个 相反 的 方向 进化 。 
一 些 压力 会 促使 动物 朝 社 群生 活 的 方向 进化 , 另 一 些 
压力 则 有 利于 动物 选择 独居 的 生活 方式 。 有 很 多 动物 
的 一 生 或 一 生 的 大 部 分 时 间 都 是 在 社 群 中 度 过 的 。 在 
许多 鱼 类 和 两 栖 动物 中 ,只 在 每 年 的 生殖 季节 才 临 时 
聚集 在 一 起 形成 社 群 , 而 有 些 昆虫 . 鸟 类 和 哺乳 动物 则 
整个 一 生 都 生活 在 一 个 庞大 而 结构 复杂 的 社会 中 。 

对 被 捕食 者 来 说 , 社 群 生活 的 好 处 是 多 方面 的 。 
首先 是 不 容易 被 捕食 者 发 现 , 由 于 动物 群体 的 数目 比 
动物 个 体 的 数目 少 得 多 ,所 以 一 个 捕食 动物 要 想 找 到 


一 个 动物 群体 就 要 比 找到 单独 活动 的 一 个 动物 困难 一 


些 ,即使 是 发 现 了 一 个 动物 群 ,但 要 想 从 动物 群 中 猎取 
一 个 动物 则 更 不 容易 。 

其 次 , 社 群 比 个 体 有 更 高 的 警觉 性 ,从 而 可 及 早 发 
现 捕食 者 ,这 对 于 靠 逃 跑 而 不 是 靠 隐藏 获得 安全 的 动 
物 尤其 重要 。 一 般 说 来 , 社 群 越 大 ,捕食 者 被 及 早 发 现 
的 可 能 性 也 越 大 ,例如 , 随 闭 林 鲁 群 的 增 大 , 苍 座 (4c- 
cipiter gentilis) 攻 击 成 功 的 机 会 就 越 来 越 小 ,这 主要 是 
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因为 林 铝 群 越 大 就 越 能 在 比较 远 的 距离 发 现 猛 禽 的 接 
近 , 因 而 能 够 及 早 飞 走 (图 36. 20)。 

第 三 是 稀释 效应 。 对 任何 一 种 捕食 动物 的 攻击 来 
说 ,猎物 群 越 大 ,其 中 每 一 个 个 体 被 猫 杀 的 机 会 就 越 
小 ,因此 一 个 动物 就 会 由 于 与 其 他 同 种 动物 生活 在 一 
起 而 得 到 保护 ,这 就 是 所 谓 的 稀释 效应 。 稀 释 效 应 的 
一 个 实例 就 是 喜欢 成 群 在 水 面 划 行 的 水 昌 ( Halobates 
robusius) ,它们 的 捕食 者 是 小 形 的 沙 责 鱼 (Sardinops sa- 
gax) ,由 于 这 种 小 鱼 是 从 水 中 捕食 水 昌 ,所 以 不 存在 警 
觉 性 随 群 体 增 大 而 增加 的 问题 。 沙 珊 鱼 对 不 同 大 小 水 
昌 群 的 攻击 率 都 是 一 样 的 ,但 对 每 一 只 水 昌 来 说 , 沙 瑙 
鱼 的 攻击 率 就 只 决定 于 稀释 效应 (图 36. 21)。 

第 四 是 集 笨 防御。 很 多 鸟 类 常常 群起 而 攻 之 ,把 
侵入 集体 营 梨 区 偷袭 马 蛋 和 雏 鸟 的 捕食 者 赶 跑 。 一 般 
说 来 ,参加 集体 防御 的 个 体 越 多 ,捕食 者 就 越 难得 手 。 
集体 防御 行为 不 仅 鸟 类 有 ,哺乳 动物 也 有 , 磨 牛 (Ovi- 
bus moschatus) 在 受到 狼 群 的 围攻 时 便 围 成 一 圈 , 把 易 
受 攻击 的 个 体 和 小 牛 保护 在 中 间 ,身体 强壮 的 麻 牛 则 
在 最 外 层 , 头 一 律 向 外 把 角 对 着 狼 群 ,这 样 就 形成 了 一 
条 狼 群 所 难以 攻破 的 防线 。 

第 五 是 迷惑 捕食 者 。 黑 斑 羚 (Aepycerus melampus) 
在 受到 惊扰 时 常常 突然 向 各 个 不 同 的 方向 爆炸 式 地 奢 
跑 , 这 种 帘 发 动作 常 使 捕食 者 感到 不 知 所 措 , 迷 翌 不 
前 ,不 知 去 追逐 娜 一 只 好 ,结果 就 丧失 了 捕食 良机 。 
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图 36.20 ” 警 党 性 的 提高 有 助 于 及 早 发 现 捕食 者 (a) 苍 座 捕食 成 功率 与 林 住 群 大 小 成 反比 。(b) 林 负 
群 越 大 就 越 能 在 比较 远 的 距离 发 现 猛 含 的 接近 ( 引 自 Renward ,1978) 


:本 36 动物 的 行为 


5min 内 每 只 水 晶 受 攻击 的 次 数 





水 最 群 个 体 数 量 


图 36.21 水 昌 群 体 越 大 ,其 中 每 只 个 体 在 单位 时 
间 内 所 爱 的 攻击 次 数 越 少 


第 六 是 避免 使 自己 成 为 牺牲 品 。 动 物 保 护 自己 的 


一 个 较 好 方法 是 使 自己 更 加 靠近 同 群 中 的 其 他 个 体 ， 


这 样 可 减少 自己 的 危险 域 ,使 自己 避免 成 为 最 靠近 捕 
食 者 的 那个 个 体 。 显 然 ,群体 中 的 成 员 不 可 能 都 处 在 
群体 中 最 安全 的 中 心 位 置 , 但 当 捕食 者 逼近 的 时 候 , 通 
过 上 述 行为 就 可 导致 群体 的 密集 收缩 ,而 捕食 动物 要 
想 从 一 个 密切 靠拢 的 动物 群 中 俘获 一 头 猎物 则 是 一 件 
更 加 困难 的 事情 。 可 见 , 虽 然 位 于 群体 中 心 的 那些 个 
体 可 以 得 到 最 大 的 安全 ,但 其 他 个 体 也 能 得 到 安全 上 
的 好 处 。 | 

对 捕食 动物 来 说 , 社 群 生活 带 来 的 好 处 也 是 多 方 
面 的 ,包括 通过 信息 交流 可 更 快 找 到 食物 ,提高 猎 食 成 
功率 ,便于 捕捉 较 大 的 猎物 和 有 利于 在 与 其 他 捕食 动 
物 竞争 时 取得 胜利 等 。 
36.4.2 昆虫 的 社会 行为 最 发 达 

地 球 上 党 社 群 生活 的 昆虫 种 类 和 数量 是 十 分 巨大 
。 的 , 据 不 完全 统计 ,社会 性 昆虫 多 达 12 000 种 以 上 , 约 
等 于 所 有 鸟 类 和 哺乳 动物 种 类 的 总 和 。 仅 在 1 km? 的 
巴西 热带 雨林 中 ,蚂蚁 的 种 类 就 比 全 球 芍 猴 的 种 类 还 
要 多 。 就 个 体 数 量 来 看 ,生活 在 一 个 军 蚊 群 体 中 的 工 
蚊 数量 就 超过 了 生活 在 非洲 的 所 有 狮子 和 大 象 的 数 
量 。 非 浏 哮 根 四 (Dorylzas wilverihi) 的 由 群 由 多 达 2 200 
万 只 蚂蚁 组 成 ,其 总 重 ( 质 ) 量 约 为 20 kg。 就 通讯 效 
益 来 讲 , 蜜 蜂 可 借助 于 舞蹈 语言 把 蜜源 的 方向 和 距 高 
准确 无 误 地 传达 给 自己 的 同伴 ,在 野生 动物 中 这 是 唯 
一 能 用 抽象 密码 传递 轩 远 物体 信息 的 事例 。 组 成 社会 





昆虫 群体 的 个 体 往 往 有 极 大 的 形态 差异 ,以 便于 由 不 
同 的 个 体 完 成 不 同 的 工作 。 例如 ,自白 蚁 (Nasutitermes 
exitiosus) 的 兵 蚊 头 部 已 经 特 化 成 了 一 个 喷 液 枪 , 可 把 
防御 性 的 茜 液 喷 向 敌人 ,而 木工 蚁 (Camponotus trunca- 
tus) 的 兵 蚁 头 部 则 像 一 个 塞 子 ,恰好 能 把 梨 口 严 严实 
实地 堵 住 ,使 各 种 天 敌 无 法 侵入 ,这 很 像 是 软体 动物 壳 
口上 的 厅 板 (图 36.22) 。 社 会 性 昆虫 有 4 个 最 明显 的 
特征 :QO 很 多 成 虫 生活 在 一 起 形成 群体 ;@ 成 虫 在 奸 
策 和 喂 幼 工作 中 密切 合作 ;@@ 世代 重叠;@ 社会 中 存 
在 明显 的 生殖 优势 和 等 级 。 下 面 以 能 蜂 为 例 说 明 社会 
性 昆虫 的 生活 史 。 
熊 峰 属 (Bombus) 大约 包括 200 种 熊 蜂 , 在 北 温带 
熊 蜂 的 生活 史 只 有 一 年 ,只 有 受精 的 蜂王 才能 越冬 。 
春天 一 到 ,独处 的 蜂王 便 离开 越冬 地 到 处 飞行 ,寻找 田 
鼠 弃 洞 或 类 似 洞穴 ,进入 洞穴 后 再 对 旧 洞 加 以 改造 , 奸 
造 一 个 人 口 通 道 ,并 用 一 些 精细 的 材料 涂抹 洞 的 内 壁 。 
在 洞 内 蜂王 会 从 腹部 的 节 间 腺 分 泌 薄 板 状 的 蜡 质 物 在 
洞 的 底部 建成 第 一 个 孵 室 ,接着 它 便 在 卵 室 内 放 入 一 
个 花粉 球 并 在 花粉 球 的 表面 产 8 ~ 14 粒 卵 ,然后 用 加 
屋顶 形 的 蜡 盖 和 其 他 物质 把 卵 室 封闭 。 大 约 就 在 第 一 
批 孵 产 下 的 同时 ,蜂王 还 要 在 靠近 集 的 人 口 处 用 蜡 建 
造 蜜 炙 并 开始 把 从 田间 采集 来 的 花蜜 贮存 在 蜜 铅 内 。 
当 第 一 批 工蜂 出 现 后 便 帮助 蜂王 扩建 集 灾 和 照料 其 后 
产 出 的 卵 和 幼虫 (图 36.23)。 i 
熊 蜂 虽 养 幼虫 的 方法 依 熊 蜂 的 种 类 而 有 所 不 同 ， 
有 些 种 类 的 能 蜂 具 有 贮存 花粉 的 习性 ,它们 把 花粉 存 
放 在 旧 茧 内 ,随时 都 可 以 取出 来 与 花蜜 混合 后 喂 给 幼 
虫 。 还 有 一 些 种 类 的 能 蜂 其 蜂王 和 工蜂 在 幼虫 较 集 中 
的 地 方 建造 许多 特殊 的 蜡 伐 并 用 花粉 把 蜡 袋 填 满 , 幼 
点 则 直接 取 食 花粉 。 到 夏 末 时 节 , 蜂 群 将 会 发 展 到 
100 ~400 只 工 疾 , 随 着 秋天 的 临近 , 蜂 群 中 将 会 出 现 
雄 峰 和 新 蜂王 ,整个 蜂 群 开始 解体 。 熊 蜂 的 交配 行为 依 
种 类 的 不 同 而 有 很 大 差异 :有 些 种 类 的 雄 蜂 总 是 在 蜂 集 . 
人 口 处 周围 盘旋 飞行 ,等 待 着 年 轻 蜂王 飞 出 蜂 梨 ; 另 一 
些 种 类 的 雄 蜂 则 选择 一 个 显要 的 物体 (如 一 打 花 或 一 个 
得 多 桩 ) ,时 而 停 在 上 面 ,时 而 在 它 上 方 飞翔 ,只 要 看 到 
任何 一 个 类 似 峰 王 的 飞行 物体 , 它 便 会 向 它 冲 过 去 ;还 
有 一 些 种 类 的 雄 蜂 为 了 达到 生殖 目的 而 建立 一 条 “1 
路 线 , 并 每 隔 一 定 距离 便 在 沿线 物体 上 排放 一 点 气味 物 
质 , 然 后 它们 便 一 小 时 一 小 时 、 -天 一 天 地 等 待 着 雌 蜂 
的 到 来 。 交 配 之 后 ,蜂王 便 在 土壤 中 专门 控 气 的 洞 道里 
过 冬 并 在 第 二 年 春天 开始 建立 新 的 蜂 群 。 
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图 36. 22 社会 昆虫 的 等 级 分 化 (a) 至 (e) 分 别 是 大 头 蚁 的 小 、 中 、 大 工 蚁 , 雄 蚁 和 蚁 王 。(f) 木工 蚁 的 兵 蚁 头 部 。 
(g) 鼻 白 蚁 的 兵 蚁 头 部 。(h) 蜜 纳 蚁 的 工 蚁 腹部 特 化 成 了 贮 蜜 怒 





36. 23 ”能 蜂 ( Bombus lapidarius) 的 集 及 蜂 群 ”其 中 个 体 
最 大 者 是 蜂王 , 正 停 在 一 堆 茧 上 ,一 个 茧 已 被 揭 开 可 见 到 晴 。 左 侧 
有 3 个 公共 的 幼虫 巢 室 ,其 中 下 面 的 两 个 螨 质 外 包装 已 被 揭 开 可 看 
到 幼 息 。 梨 的 左 画 和 中 央 被 许多 大 的 蜡 质 蜜 色 所 占据 , 右 下 方 是 一 
群 旧 葛 , 现 已 被 用 来 贮存 花粉 ( 引 自 Wilson ,1975) 


熊 蜂 的 蜂王 与 工蜂 之 间 的 差别 只 表现 在 蜂王 的 个 
体 较 大 和 卵巢 有 更 大 程度 的 发 育 。 在 工蜂 个 体 大 小 之 
间 也 存在 着 很 大 差异 ,个 体 较 大 的 工蜂 出 集 采 食 的 时 


间 比 较 多 ,而 个 体 较 小 的 工蜂 则 留 在 巢 内 工作 的 时 间 
较 多 。 在 少数 种 类 的 熊 蜂 中 ,个 体 最 小 的 工蜂 从 不 飞 
出 巢 外 ,而 是 永久 性 地 留 在 集 内 工作 。 有 些 熊 蜂 的 集 
还 设 有 专门 的 防卫 工作 ,这 种 防卫 工作 通常 都 是 由 嘱 


巢 发 育 较 好 的 工蜂 担任 。 总 的 来 看 , 熊 蜂 属 在 蜜蜂 科 


中 与 蜜蜂 属 (hpis) 相 比 还 具有 许多 原始 特征 并 处 在 较 
低级 的 进化 阶段 上 。 


36.4.3 领域 行为 是 一 种 资源 独占 行为 


动物 竞争 资源 的 方式 之 一 就 是 占有 和 保卫 一 定 的 
区 域 ,不 允许 同 种 其 他 个 体 侵 入 ,而 这 个 区 域内 则 含有 
占有 者 及 其 家 庭 所 需要 的 各 种 资源 。 这 样 的 一 个 被 动 
物 占 有 和 保卫 的 区 域 就 称 领域 (territory ) 。 占 有 领域 
的 可 以 是 一 个 个 体 、 一 对 配偶 、 一 个 家 庭 或 一 个 群体 ， 
动物 有 时 会 永远 占有 一 个 领域 ,如 生活 在 森林 中 的 灰 
林 鸣 (Sirix aluco) ;有 时 只 在 生殖 期 间 才 占有 领域 ,如 
大 多 数 省 形 目 鸟 类 。 领 域 行为 在 脊 礁 动 物 中 是 很 普遍 
的 ,其 中 包括 硬 骨 鱼 类 、 嵌 类 、 嵘 嵌 、 蜥 赐 、 鳄 鱼 、 鸟 类 和 
哺乳 动物 。 很 多 无 硝 椎 动物 也 有 领域 ,如 昆虫 中 的 晴 
昨 \ 蜂 姨 、 蜂 类 、 蝇 类 和 蝶 类 ,甲壳 动物 中 的 同时 、 沼 潮 
稻 和 端 足 类 , 软体 动物 中 的 等 贝 . 石 刺 、 章 色 以 及 帅 





虫 等 。 

动物 占有 和 保卫 一 个 领域 ,主要 的 好 处 是 可 以 得 
到 充足 的 食物 ,减少 对 生殖 行为 的 外 来 于 扰 和 使 安全 
更 有 保证 。 另 一 方面 ,动物 为 占有 和 保卫 一 个 领域 所 
付出 的 代价 也 是 很 大 的 ,要 花费 不 少时 间 和 消耗 很 多 
能 量 。 一 般 说 来 ,只 有 从 占有 领域 中 获得 的 好 处 大 于 
因 保 卫 领 域 而 付出 的 代价 时 ,动物 才 会 占有 领域 。 有 
人 曾 对 专门 吃 花 蜜 的 金 怒 太阳 鸟 (Nectarinia reichen- 
owi) 的 领域 进行 过 研究 ,结果 表明 ,在 可 供 采 蜜 的 花 休 
数目 与 领域 大 小 之 间 存 在 着 密切 的 关系 (图 36. 24)。 
这 种 情况 在 很 多 其 他 动物 中 也 能 看 到 ,例如 , 红 松 鸡 
(Lagopus lagopus) 的 领域 大 小 同 它 所 喜 吃 的 嫩 枝 条 的 
密度 成 反比 ,同时 还 与 石楠 营养 成 分 的 含量 成 反比 。 
动物 占领 的 领域 如 果 太 大 ,当然 对 其 他 竞争 者 不 利 , 但 
对 领域 的 占有 者 可 能 更 为 不 利 , 因 为 为 保卫 领域 所 付 
出 的 代价 会 随 着 领域 的 扩大 而 急剧 增加 。 所 以 动物 所 
占有 和 保卫 的 领域 大 小 是 以 能 够 充分 满足 它们 对 各 种 
资源 的 需要 为 准 的 。 


图 36. 24 .人 金 翅 太阳 鸟 的 
领域 大 小 决定 于 花 朱 的 密 
度 ( 引 自 Alcock ,1993) 
动物 保卫 领域 的 方法 是 多 种 多 样 的 ,主要 是 依靠 
鸣叫 .行为 炫耀 和 气味 排放 ,很 少 发 生 直 接 的 接触 和 战 
斗 ,除非 是 在 第 一 次 建立 领域 的 时 候 。 例 如 : 葛 ( Dend- 
roica spp. ) 的 雄 乌 在 最 初 争夺 领域 的 时 候 ,常常 发 生 
直接 冲突 ,但 是 领域 一 旦 建立 起 来 便 不 再 依靠 直接 战 





斗 来 保卫 它 。 鼠 免 (Ocpotona princeps ) 和 其 他 鸟 类 也 
是 这 样 。 通 常 动物 在 保卫 领域 时 有 3 道 防线 :QD 靠 鸣 
叫 对 可 能 的 人 侵 者 发 出 信号 和 警告 ,这 对 于 远 距离 的 
潜在 人 侵 者 有 提醒 和 驱赶 作用 ;@ 当 来 犯 者 不 顾 警告 
侵犯 到 领域 边界 时 , 便 采取 各 种 特定 的 行为 炫 炊 来 维 
护 自己 的 领域 ,以 便 驱 赶 中 等 距离 范围 内 的 实际 人 侵 
者 (图 36.25);@@ 驱赶 和 攻击 ,如 果 侵 犯 者 仍 坚持 侵 
犯 领域 的 话 , 领域 主人 便 直 接 采取 驱赶 和 攻击 行为 
(图 36.26) 。 
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图 36.25 银 鸭 正在 用 行为 炫 炊 维护 自己 的 领域 右 侧 雄 欧 
的 炫耀 动作 是 拔 草 , 左 侧 雄 鸥 的 动作 是 梳理 羽毛 , 雌 鸥 则 站 在 雄 欧 
后 面 大声 鸭 叫 ( 引 自 Alcock ,1993 ) 
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图 36.26 雄性 尖 头 铀 (Chaenopsis ocellata) 为 保卫 
领域 而 发 生 直接 冲突 ( 引 自 Wilson,1975) 


36.4.4 动物 有 多 种 通讯 方式 


动物 的 很 多 醒目 的 形态 特征 、 很 多 行为 动作 和 分 
泌 的 很 多 化 学 物质 以 及 由 动物 发 出 的 大 多 数 声音 ,者 
可 以 认为 是 动物 为 了 影响 其 他 个 体 的 行为 而 发 出 的 信 
号 。 这 些 信号 可 以 用 来 吸引 其 他 个 体 ,也 可 以 用 来 排 
斥 其 他 个 体 ,还 可 以 对 其 他 个 体 的 生理 状况 产生 某 种 
长 远 影响 ,如 雄 金 丝 汰 的 鸣叫 可 促使 唆 金 丝 从 的 卵巢 





较 快 成 熟 。 有 些 行为 学 家 把 信号 理解 为 是 一 个 动物 利 
用 另 一 个 动物 肌 力 的 一 种 手段 。 这 些 行为 学 家 常常 喜 
欢 把 动物 视 为 一 部 能 够 最 有 效 地 传递 自身 基因 的 “ 存 
活 栅 器 " ,这 样 一 部 设计 精良 的 存活 机 器 常常 能 够 利 
用 环境 中 的 物体 来 为 自己 谋 利益 ,如 海 儿 和歌 转 会 使 
用 一 块 石头 去 击 碎 软 体 动物 的 贝壳 。 但 是 对 动物 来 
说 ,环境 中 最 重要 的 物体 却 是 具有 神经 和 肌肉 的 活 生 
生 的 其 他 动物 ,一 个 动物 会 像 利用 一 块 石头 那样 去 利 
用 其 他 动物 的 肌 力 。 一 只 投 索 蛛 用 投 出 去 的 套 索 将 猎 
物 套 住 再 搜 回 自己 的 口中 ,这 是 在 利用 自己 的 肌 力 。 
钱 鲸 将 猎物 驱 人 自己 的 口中 则 不 是 靠 自 己 的 肌 力 ,而 
是 睹 播 晃 一 个 诱饵 使 猎物 主动 进入 自己 的 口中 ,在 这 
里 饺 馈 是 在 巧妙 地 利用 猎物 的 肌 力 。 一 只 雄 蜂 蛇 完 全 
有 能力 到 处 跑 动 去 寻找 配偶 ,但 它 却 呆 在 一 个 地 点 用 
叫 声 把 肉 蜂 峡 吸引 到 自己 身边 来 ,这 显然 是 利用 了 上 内 
蠕 旱 的 肌 力 而 节省 了 自己 的 肌 力 。 这 也 许 是 信和 号 的 一 
个 明显 特性 , 即 发 送信 号 只 需 消耗 较 少 的 能 量 ,但 舍利 
用 其 他 动物 的 肌 力 却 能 得 到 较 大 的 利益 。 

视 党 信号 具有 一 定 的 作用 距离 , 它 总 是 有 确定 的 
方向 性 并 可 被 光 感 受 器 官 所 感受 。 萤 火 虫 是 在 夜晚 靠 
发 出 冷光 寻找 配偶 的 。Photinus pyralis 的 雄 萤 到 处 飞 
来 飞 去 ,但 严格 地 每 隔 5.8 s 发 光一 次 ,上 肉 莹 则 停 在 草 
叶 上 以 发 光 相 应 答 ,每 次 发 光 间 隔 的 时 间 与 雄 莹 相同 ， 
但 总 是 在 雄 莹 发 光 2 s 后 才 发 光 , 雄 萤 一 旦 收 到 肉 荤 
的 应 答 信 号 , 便 朝 崔 草 飞 去 并 继续 发 送信 号 ,这 种 信和 号 
只 有 继续 得 到 肉 萤 的 回答 才能 不 断 接近 上 肉 萤 。 每 一 种 
萤火虫 的 发 光 频 率 都 不 相同 ,这 就 极 好 地 避免 了 种 间 
信号 的 混淆 和 种 间 杂 交 。 动 物 的 建筑 物 也 是 一 种 视觉 


信号 , 瞧 性 园丁 鸟 为 了 吸引 雄 鸟 常常 要 建造 一 个 精致 、 


醒目 和 鲜艳 的 建筑 物 (图 36.27)。 

在 动物 界 听 觉 信 号 与 视觉 信号 一 样 被 广泛 地 用 于 
通讯 和 信息 交流 。 有 人 曾 系 统 地 记录 过 熏 斯 ( Eapp- 
iger bitterensis) 的 鸣 声 ,如 果 让 一 只 上 肉 得 斯 在 一 只 不 鸣 
叫 的 雄 惫 斯 和 一 个 播放 雄 徊 斯 叫 声 的 扬声器 之 间 进 行 
选择 的 话 , 肉 繁 斯 会 毫 不 犹豫 地 走 近 扬 声 器 。 虫 鸣 的 
功能 非常 类 似 于 萤火虫 的 闪光 ,同样 具有 物种 各 自 的 
特异 性 。 应 当 说 ,人 们 最 熟悉 的 声音 信号 还 是 鸟 类 婉 
转 多 变 的 叫 声 ,很 多 生活 在 一 起 的 鸟 类 ,其 报警 鸣叫 声 
都 趋 于 相似 ,如 芦 玖 乌 攻 大山 淮 、 蓝 山 淮 和 燕 汰 的 叫 
声 都 局 限 在 一 个 很 窗 的 频率 带 内 ,使 捕食 者 很 难 判 断 
出 发 声 者 所 在 的 位 置 , 这 样 每 一 种 鸟 都 能 从 其 他 种 鸟 
的 报警 鸣叫 中 受益 。 但 在 其 他 方面 的 叫 声 却 绝 不 相 
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36.27 上 峻 园丁 鸟 为 吸引 雄 鸟 而 构筑 一 个 精致 .醒目 和 
鲜艳 的 建筑 物 ( 引 自 Wallace,1979 ) 


同 ,而 且 通 常 要 比 报警 鸣叫 复杂 婉转 得 多 ,这 些 叫 声 具 
有 了 吸引 异性 和 保卫 领域 的 作用 。 

化 学 通讯 在 动物 界 是 非常 普遍 的 ,但 由 于 我 们 人 
类 主要 是 依赖 视觉 通讯 和 听觉 通讯 ,所 以 对 化 学 通讯 
的 研究 很 不 充分 。 动 物 用 于 种 内 通讯 的 气味 信号 称 信 
息 素 (pheromone) ,信息 素 也 和 声音 信号 一 样 可 在 黑暗 
中 起 作用 ,可 以 绕 过 障碍 物 传播 很 远 的 距离 。 雌 舞 毒 
蛾 (Porthetria dispar) 分 泌 的 信息 素 可 把 远 在 400 m 以 


"外 的 雄 蛾 吸引 到 自己 身边 来 。 若 把 峻 性 松 叶 蜂 ( Dipri- 


on similis ) 关 在 笼 中 置 于 田间 ,可 招引 来 10 000 多 只 雄 
性 松 叶 蜂 。 哺 乳 动物 具有 许多 专门 分 刻 信 息 素 的 腺 
体 , 如 庵 和 其 他 偶蹄 目 动物 的 头 部 或 后 肢 有 明显 的 臭 
腺 ,而 羚羊 的 臭 腺 位 于 两 蹄 之 间 。 有 些 偶 蹄 动物 如 印 
度 黑 羚 (4ntilope cervicapra) 和 奥 冷 生 有 了 眶 前 腺 ,它们 把 
眶 前 腺 所 分 沁 的 物质 直接 涂抹 在 一 些 外 圳 的 物体 上 ， 
为 的 是 标记 它们 的 领域 (图 36. 28 ) 。 哺 乳 动物 的 两 性 
关系 、 亲 仔 关系 、 社 群 关 系 和 领域 行为 都 有 赖 于 气味 
通讯 。 

接触 通讯 是 很 多 动物 都 具有 的 一 种 通讯 方式 , 例 
如 ,蜜蜂 中 的 工蜂 用 触角 触摸 舞蹈 蜂 的 身体 以 便 获 得 
蜜源 所 在 地 的 信息 ; 鸟 类 常常 互相 整理 羽毛 ,以 便 增强 
个 体 之 间 的 社会 联系 和 信任 感 ; 狗 的 优势 个 体 常 常 把 
自己 的 前 足 搭 在 一 个 从 属 个 体 的 后 背 上 ,这 显然 是 显 
示 自 己 优 势 的 一 个 信号 。 灵 长 类 动物 接触 通讯 的 一 种 
常见 形式 是 梳理 行为 (grooming behavior) ,大 多 数 原 猴 
亚 目的 猴 类 都 是 用 “ 齿 杭 ”( 由 较 低 的 门齿 和 犬齿 组 
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36.28 ”印度 黑 凑 ( 左 ) 和 奥 羚 ( 右 ) 正 在 用 眶 前 腺 所 分 沁 
的 气味 物质 标记 树枝 和 草 叶 的 顶部 ( 引 自 Immelmann,1980) 


成 ) 彼此 梳理 皮毛 。 真 猴 类 和 猿 类 的 接触 通讯 要 比 狐 
猴 和 踊 猴 复杂 和 发 达 , 除 了 用 手指 和 嘴 展 拿 取 毛 被 下 
的 细小 颗粒 外 ,还 包括 挤 靠 .天 和 栈 \ 吻 碰撞、 拥抱 口 咬 
和 轻 轻 拍打 等 。 

电信 号 也 是 动物 的 一 种 通讯 手段 ,包括 电 鳗 ( Ster- 
nopygus macrrus) 和 裸 背 鳗 ( Gymnotus carapo ) 在 内 的 电 
鱼 的 电信 号 同 其 他 动物 的 视觉 信号 、 听 觉 信号 和 气味 
信和 号 一 样 具有 明确 的 社会 涵义 。 





36.5.1 利他 行为 可 用 亲缘 选择 和 广义 
适合 度 解释 


利他 行为 (altruistic behavior ) 是 指 不 利于 自己 存 
活 和 生殖 而 有 利于 其 他 个 体 存活 和 生殖 的 行为 。 这 
种 行为 在 自然 界 是 普遍 存在 的 ,如 双亲 护 幼 就 是 明 
显 的 一 例 ,在 生殖 期 间 双亲 辛勤 工作 不 是 为 了 自己 ， 
而 是 为 了 养育 和 保护 自己 的 后 代 。 很 多 在 地 面 营 巢 
的 鸟 类 , 当 捕食 动物 接近 窝 梨 使 其 后 代 面 临危 险 的 
时 候 , 母 鸟 会 装 作 一 冯 一 拐 的 样子 离开 鸟 梨 并 钱 有 
介 事 地 把 一 个 起 膀 垂 下 好 像 已 经 折断 ,这 样 它 就 可 
以 把 捕食 动物 的 注意 力 引 到 自己 身上 而 使 安 卧 梨 中 
的 一 窝 钊 鸟 安 然 无 羡 , 等 捕食 动物 的 利 爪 快要 抓 到 
自己 时 它 会 突然 放弃 伪装 ,腾空 而 起 ,当然 这 样 做 是 
要 冒 一 点 风险 ; 鸟 类 和 哺乳 动物 在 面临 危险 时 , 群 中 
的 一 些 先觉 个 体 常 常会 发 出 尖锐 刺耳 的 报警 鸣叫 
声 ,这 是 一 种 靠 增加 自己 的 危险 来 换取 其 他 个 体 安 
全 的 利他 行为 。 又 如 ,在 蜜蜂 、 蚂 蚊 和 白玉 等 社会 性 


昆虫 中 ,不 育 的 中 电 ( 工 蜂 、 工 蚁 和 兵 蚊 等) 自己 不 产 
卵 繁殖 ,但 却 全 力 以 赴 帮 助 自己 的 母亲 (蜂王 和 由 
王 ) 喂 养 自己 的 同胞 兄弟 姐妹 ;工蜂 的 自杀 性 萤 刺 也 
显然 是 以 自己 的 性 命 来 换取 全 群 的 利益 ;在 塞 锥 以 
的 蚁 群 中 ,有 些 工 收 整个 一 生 都 吊 在 集 顶 ,腹部 膨大 
得 惊人 ( 见 图 36. 22h) ,里 面 塞 满 食 物 ,其 他 工 蚁 把 
它 当成 贮存 食物 的 工具 来 利用 ,这 些 蜜 饶 蚊 的 个 性 
显然 是 为 了 集体 的 利益 而 受到 了 抑制 。 

这 些 明显 的 利他 行为 用 达尔 文 个 体 选择 的 观点 
是 很 难 解 释 的 ,因为 个 体 选 择 是 建立 在 个 体 表现 型 
选择 的 基础 上 ,这 些 特性 一 经 选择 势必 以 更 大 的 繁 
殖 优势 在 后 代 中 表现 出 来 ,但 不 育 瞧 虫 根 本 不 能 繁 
殖 ,又 如 何 能 将 这 些 特 性 传递 下 去 呢 ? 个 体 选 择 观 
也 无 法 解释 其 他 的 利他 行为 ,因为 利他 行为 所 增进 
的 不 是 利他 者 自身 的 适合 度 (fitness) ,而 是 其 他 个 体 
的 适合 度 。 所 谓 适 合 度 是 衡量 一 个 个 体 存 活 和 繁殖 
成 功 机 会 的 一 种 尺度 ,适合 度 越 大 ,个 体 存活 和 繁殖 
成 功 的 机 会 也 越 大 。 在 这 里 ,个 体 选 择 说 显然 遇 到 
了 不 可 克服 的 困难 。 

自从 J.M. Smith 明确 地 提出 了 亲缘 选择 (kin se- 
lection) 的 概念 以 来 ,人 们 已 普遍 看 到 了 亲缘 选择 在 解 
释 利他 行为 进化 中 的 重要 作用 。 亲 缘 选 择 是 指 对 彼此 
有 亲缘 关系 的 一 个 家 族 或 家 族 中 的 成 员 所 起 的 自然 选 
择 作用 。 亲 缘 选 择 主要 是 对 支配 行为 的 基因 起 作用 ， 
因此 它 所 增进 的 不 一 定 是 个 体 的 适合 度 , 而 是 个 体 的 
广义 适合 度 ( inclusive fitness) 。 广 义 适 合 度 与 适合 度 
不 同 , 它 不 是 以 个 体 的 存活 和 繁殖 为 衡量 的 尺度 ,而 是 
指 一 个 个 体 在 后 代 中 传 布 自身 基因 的 能 力 有 多 大 ,能 
够 最 大 限度 地 把 自身 基因 传递 给 后 代 的 个 体 , 则 具有 
最 大 的 广义 适合 度 (不 一 定 是 通过 自身 繁殖 的 形式 ) 。 
实际 上 ,亲缘 选择 的 概念 是 从 广义 适合 度 的 概念 引申 
出 来 的 ,所 谓 亲缘 选择 就 是 选择 广义 适合 度 最 大 的 个 
体 , 而 不 管 这 个 个 体 的 行为 是 否 对 自身 的 存活 和 繁殖 。 
有 利 。 

应 用 亲缘 选择 的 观点 ,动物 的 利他 行为 便 能 得 到 
合理 的 解释 ,因为 亲缘 选择 只 对 那些 能 够 有 效 传 布 自 
身 基因 的 个 体 有 利 。 假 如 有 一 个 基因 碰巧 能 使 双亲 玫 
现 出 利他 行为 ,哪怕 这 些 行为 对 双亲 的 存活 不 利 , 但 只 
要 这 些 行为 能 够 导致 足够 数量 的 子 代 存活 ,那么 这 个 
利他 基因 就 会 在 子 代 基因 库 中 有 所 增加 ,因为 子 代 总 
是 复制 与 父母 相同 的 基因 。 社 会 性 昆虫 中 的 不 育 雌 由 
也 是 这 样 ,例如 一 个 工蜂 ,由 于 它 的 父 本 是 单 倍 体 ,所 





以 它 同 让 己 的 姐妹 之 间 有 75% 的 基因 是 相同 的 (25 多 
- 来 自 双 信 体 的 母亲 ,50% 来 自 单 倍 体 的 父亲 ) ,可 见 ， 
虽然 它 自己 不 繁殖 ,但 它 帮助 母亲 繁殖 自己 的 亲 姐 妹 ， 
比 自己 养育 子女 的 广义 适合 度 更 大 ,因为 母子 之 间 只 
有 50% 的 基因 是 相同 的 ( 即 亲 缘 系 数 r=0.5)。 正 是 
由 于 在 同一 亲缘 群 中 的 个 体 之 间 不 同 程度 地 具有 共同 
基因 ,因此 从 亲缘 选择 和 广义 适合 度 的 观点 看 ,如 果 一 
个 个 体 对 同一 亲缘 群 中 的 其 他 个 体 表现 出 利他 行为 也 
就 是 理所当然 的 了 ,因为 这 种 利他 行为 归根 结 底 还 是 
对 利他 者 传递 自身 的 基因 有 利 。 

下 面 我 们 举 一 个 鸟 类 方面 利他 行为 的 实例 。 在 
热带 地 区 , 鸟 类 常常 生活 在 固定 的 地 区 ,后 代 也 很 少 
分 散 ,因此 在 左 邻 右 舍 之 间 常 常 都 有 一 些 亲缘 关系 。 
有 时 人 们 可 以 看 到 有 多 达 5 只 成 年 松 鸦 同时 喂养 一 
寅 小 鸟 的 怪 现象 (图 36.29) ,显然 其 中 只 能 有 两 只 是 
小 鸟 的 双亲 ,其余 3 只 却 是 外 来 的 帮手 鸟 ,帮手 鸟 有 
时 是 前 一 年 的 小 鸟 ,现在 长 大 了 ,在 帮助 父母 喂养 自 
己 的 小 兄弟 姐妹 。 这 种 行为 的 遗传 学 根据 是 ,它们 








与 自己 子女 之 间 的 亲缘 系数 同 它们 与 小 兄弟 姐妹 之 


间 的 亲缘 系数 是 相等 的 , 即 "都 等 于 0.5。 因 此 帮助 
父母 多 养育 一 些小 鸟 , 同 它们 自己 产 卵 繁殖 ,其 广义 
适合 度 是 一 样 的 。 所 以 ,每 当 它们 因 某 种 原因 而 不 
能 产 孵 育雏 时 , 便 前 来 帮助 父母 繁殖 。 此 外 ,帮手 乌 
也 可 能 是 邻居 ,正如 前 面 所 说 的 ,邻里 之 间 也 有 亲缘 
关系 ,因此 一 旦 有 谁 的 巢 不 幸 遭 到 了 破坏 而 又 来 不 





36.29 松 鸦 的 利他 行为 ”3 只 成 鸟 同时 在 
暖 养 一 帘 小 鸟 ,其 中 必 有 一 只 成 年 乌 是 帮手 鸟 ( 引 
自 Wilson,1975) 
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及 鳃 第 二 窝 的 话 ,那么 弥补 损失 的 最 好 办 法 就 是 去 
帮助 邻居 多 曝 养 一 些小 乌 。 
那么 究竟 在 什么 前 提 条 件 下 ,利他 行为 才 会 被 自 
然 选 择 所 保存 呢 ? 假定 有 一 个 利他 者 用 自身 的 死亡 换 
取 了 两 个 以 上 子女 的 存活 (与 子女 的 亲缘 系数 > 是 
0.5) ,或 4 个 以 上 孙 辈 个 体 的 存活 (与 孙 辈 的 是 
0.25) ,或 8 个 以 上 曾孙 辈 个 体 的 存活 (与 曾孙 辈 的 
是 0.125)…… 只 要 在 这 些 条 件 下 ,利他 者 因 自 身 死 亡 
而 损失 的 基因 ,就 会 由 于 有 足够 数量 的 亲缘 个 体 存 活 
而 得 到 完全 的 补偿 ,而 且 还 会 使 利他 基因 在 基因 库 
中 的 频率 有 所 增加 。 也 就 是 说 ,只 有 受益 的 亲缘 个 
体 所 得 到 的 遗传 利益 按 末 缘 系 数 的 倒数 ( 即 1/r) 超 
过 利他 者 因 死 亡 所 受到 的 损失 时 ,才能 增进 利他 者 
的 广义 适合 度 , 这 种 利他 行为 也 才能 被 自然 选择 所 
保存 。 
36.5.2 行为 节律 使 动物 的 生活 与 环境 
周期 变化 保持 同步 
日 夜 交替 和 季节 变化 决定 着 动物 的 活动 。 鸟 类 的 
鸣叫 是 白天 到 来 的 信号 ,此 时 蝴蝶 、 晴 紧 和 蜜蜂 开始 暧 
身 , 鹰 集 开 始 在 空中 尽 旋 ,松鼠 和 花 鼠 在 森林 中 积极 活 
动 起 来 。 黄 错时 刻 ,日 行 性 动物 停止 了 活动 ,夜行 性 动 
物 出 来 活动 了 。 狐 猩 、. 飞 鼠 \` 灵猫 、 猫 头 庆 和 大 型 一 蛾 
此 时 完全 占据 了 其 他 动物 在 白天 所 占有 的 生态 位 。 随 


、 着 季节 的 推移 和 日 照 长 度 的 变化 ,动物 的 活动 也 在 不 


断 改变 。 春 天 使 鸟 类 开始 迁移 ,很 多 动物 开始 进行 生 
殖 。 随 着 秋天 的 到 来 ,昆虫 停止 了 活动 和 生长 并 从 人 
们 的 视野 中 消失 。 春 天 飞 来 的 候鸟 此 时 又 飞 向 了 南 
方 。 动 物 的 这 种 活动 节律 是 受 地 球 24 h 自转 一 圈 和 
365 天 围绕 太阳 公转 一 圈 所 控制 的 。 时 间 会 使 动物 的 
行为 与 环境 的 日 变化 和 季节 变化 变 得 协调 一 致 。 行 为 
学 家 曾 一 度 认为 ,动物 只 能 对 来 自 外 部 的 刺激 作出 反 
应 ,如 光 的 强度 、 温 度 、 湿 度 和 潮汐 变化 等 ,但 实验 研究 
证 明 , 事 情 远 不 是 这 么 简单 ,因为 动物 都 有 自己 固有 的 
行为 节律 。 

天 一 黑 , 飞 鼠 ( Glaucomys volans ) 就 从 树 洞 中 出 来 
开始 活动 了 ,由 于 它 总 是 夜间 出 来 活动 ,所 以 人 们 很 
难 见 到 它 ,每 天 总 是 在 第 一 缕 阳 光 出 现 之 前 它 就 回 
洞 睡觉 了 。 飞 鼠 日 复 一 日 的 活动 总 是 与 24 h 的 日 周 
期 保持 一 致 ,每 天 开始 活动 的 时 间 就 是 日 落 的 时 间 ， 
这 表明 : 光 对 飞 鼠 的 活动 有 着 直接 或 间接 的 调控 作 
用 。 如 果 把 飞 鼠 带 人 室内 ,使 它 生 活 在 人 为 安排 的 
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白天 与 黑夜 交替 的 环境 中 ,那么 它 也 总 是 在 夜晚 活 
动 , 在 白天 休息 。 不管 是 安排 白天 12 kh, 夜晚 12 h， 
还 是 安排 白天 16 h, 夜 晚 8h, 飞 鼠 总 是 在 黑暗 到 来 后 
不 久 就 开始 活动 。 如 果 让 飞 鼠 生活 在 永恒 黑暗 的 环 
境 中 , 它 仍然 会 日 复 一 日 地 保持 它 固有 的 活动 与 不 
活动 相交 蔡 的 节律 , 而 且 不 需要 外 界 的 启动 因素 。 


在 永恒 黑暗 的 环境 中 , 飞 鼠 所 表现 出 的 活动 周期 从 ， 


22 h 58 min 到 24 h 21 min 不 等 ,平均 不 到 24 h。 由 
于 飞 鼠 的 活动 周期 并 不 是 严格 的 24 h, 所 以 它 会 逐 
渐 偏 离 外 部 环境 的 周期 性 。 

飞 鼠 的 这 种 大 体 24 h 的 活动 和 不 活动 相交 替 的 
固有 节律 是 除 细菌 以 外 所 有 生物 的 特征 ,由 于 这 种 活 
动 节律 与 地 球 自转 一 周 的 时 间 极 为 接近 ,所 以 就 称 为 
昼夜 节律 (ciacadian zhythm) 。 相 邻 两 日 开始 活动 时 间 
的 间距 就 是 屋 夜 节律 的 一 个 周期 ,也 称 为 自 运 周期 
(free-running cycle) ,意思 是 在 永恒 黑暗 或 永恒 光照 


的 条 件 下 ,生物 仍 能 表现 出 这 种 活动 的 周期 性 ,很 像 是 


一 种 自动 的 持续 振荡 。 
“行为 的 昼夜 节律 可 以 从 一 个 世代 传递 到 另 一 个 世 
代 , 具 有 很 强 的 遗传 性 , 它 不 是 通过 学 习 获得 的 ,也 几 
乎 不 受 温度 变化 的 影响 。 层 夜 节律 不 仅 影响 着 动物 活 
动 的 时 间 安 排 ,而 且 也 影响 动物 的 生理 过 程 和 代谢 率 。 
它 提 供 了 一 种 机 制 ,动物 就 是 靠 这 种 机 制 与 其 环境 保 
持 同步 的 。 实 际 上 存在 着 两 种 日 节律 性 ,一 个 是 外 部 
环境 的 24 h 节律 , 另 一 个 是 动物 体内 的 昼夜 节律 ,大 
体 上 也 是 24 h。 要 使 两 种 节律 处 于 同 相位 ,就 必须 有 
外 界 因 素 或 时 间 调 节 器 (time-setter) 进行 调节 ,以 便 
使 体内 节律 与 环境 节律 相 吻合 。 最 明显 的 时 间 调 节 器 
是 温度 、 光 和 湿度 ,在 温带 地 区 最 主要 的 时 间 调 节 器 是 
光 , 它 可 使 动物 的 昼夜 节律 调整 到 与 环境 24 h 光 周 其 
保持 同步 。 

生活 在 潮 间 带 的 动物 ,其 行为 节律 总 是 与 潮汐 周 
期 保持 一 致 。 招 潮 蟹 ( Uca spp. ) 是 潮 间 带 最 活跃 的 甲 
壳 动 物 , 当 大 潮 过 后 的 海水 退 到 低潮 线 时 , 招 潮 稻 便 纷 
纷 从 洞穴 中 出 来 ,成 群 结 队 地 在 潮 间 带 的 泥 质 海滩 上 
更 食 和 求偶 ; 当 潮水 上 涨 , 潮 间 带 即 将 被 海水 淹没 时 ， 
它们 便 重新 躲 人 洞 中 等 待 下 一 次 低潮 的 到 来 。 如 果 把 
招 潮 稻 带 进 实验 室 , 让 它 接受 不 到 潮水 涨 落 的 信息 ,而 
是 生活 在 恒温 和 固定 光照 的 条 件 下 ,结果 它们 的 日 活 
动 节律 仍 和 生活 在 潮 间 带 一 样 ,不 会 发 生 改 变 ( 图 
36.30) 。 潮 间 带 每 12. 4 h 就 会 出 现 一 次 涨潮 和 退潮 ， 


刚好 是 月 球 日 (24.8 h) 的 一 半 。 在 同样 恒定 的 环境 
中 , 招 潮 蟹 的 体 色 也 有 层 夜 节律 变化 , 即 白 天 色 深 , 夜 
晚 色 浅 。 其 他 的 潮 间 带动 物 如 各 种 沙滩 甲壳 动物 、 采 
螺 和 各 种 鱼 类 (鲍鱼 和 杜 父 鱼 等 ) ,其 行为 的 节律 都 与 
潮汐 周期 相 一 致 。 
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图 36.30 连续 16 天 恒温 (22%C ) 和 固定 光照 条 件 : 
下 招 潮 蟹 的 潮汐 节律 ”由 于 月 球 日 比 太阳 日 长 1 min， 。 ， : 运 
所 以 每 发 生 一 次 潮汐 就 会 推 后 51 min, 这 样 招 湖 扔 的 活动 入 
高 峰 就 逐日 向 右 推移 ( 引 自 Smith,1998) ， 










有 些 海洋 动物 的 生殖 活动 只 局 限于 一 个 特定 的 时 
期 ,而 这 个 时 期 又 与 潮汐 相关 。 这 种 有 节律 的 生殖 现 
象 通常 每 一 个 月 (28 天 ) 发 生 一 次 ,或 者 每 半 个 月 (14 
~15 天 ) 发 生 一 次 。 银汉 鱼 ( Leuretbes tenis) 和 潮 间 虹 
( Clunio marinus) 就 是 这 些 动物 的 典型 代表 。 银汉 鱼 
总 是 定期 到 沙滩 上 来 产 卵 ,它们 是 借 大 潮 涨潮 时 被 送 
上 潮 间 带 的 。 它 们 产 卵 的 周期 性 极为 精确 ,以 致 它们 
的 行为 完全 可 以 被 事先 预测 到 。 实 验 研究 表明 ,这 种 
行为 周期 与 月 光 密切 相关 。 


思考 题 “495* 











1. 什么 是 行为 和 行为 学 ? 

2. 为 什么 要 研究 动物 的 行为 ? 

3. 本 能 行为 和 学 习 行 为 有 什么 区 别 ? 请 举例 说 明 。 

4. 请 举例 说 明 动 性 、 趋 性 和 固定 行为 型 的 概念 。 

5. 什 么 是 印记 和 印记 学 习 的 敏感 期 ? 为 什么 说 印记 是 一 种 学 习 类 型 。 

6. 操作 式 条 件 反射 与 经 典 条 件 反射 有 何 异 同 ? 请 举例 说 明 。 

7. 为 什么 说 顿悟 是 一 种 最 高 级 的 学 习 类 型 ? 

8. 激素 对 动物 行为 有 什么 影响 ? 

9、 基因 与 行为 有 什么 关系 ? 举例 说 明 。 

10. 什么 是 信号 刺激 ? 一 些 蝶 类 起 上 的 大 眼 广 和 小 眼 班 有 什么 生物 学 功能 ? 

11. 动物 有 哪些 防御 对 策 ? 什 么 是 拟态 ?请 举例 说 明 。 枯 叶 蝶 模拟 枯 叶 , 答 节 虫 模拟 干 树枝 算 不 算 拟 态 ? 为 
什么 ? 

12. 求偶 有 哪些 生物 学 意义 ? 

13. 社 群 生活 对 动物 有 哪些 好 处 ? 

14. 有 些 动物 为 什么 要 独占 一 块 领地 , 它 从 中 会 得 到 什么 好 处 和 付出 什么 代价 ? 

15. 动物 都 有 哪些 通讯 方式 ? 这 些 通讯 方式 各 有 什么 特点 ? 

16. 什么 是 利他 行为 ? 请 举 出 几 个 利他 行为 的 实例 。 利 他 行为 进化 的 科学 依据 是 什么 ? 

17. 动物 的 行为 节律 都 有 哪些 类 型 ? 动物 是 怎样 通过 行为 节律 适应 环境 的 ? 试 举 出 几 个 实例 加 以 说 明 。 
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